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La selección sexual es un mecanismo evolutivo que távorece rasgos que afectan a la habilidad de un
individuo para conseguir pareja frente a otros miembros de su mismo sexo, aunque esos rasgos supongan una
disminución de su probabilidad de supervivencia. Si se define a la selección natural como el conjunto de fuerzas
responsables del predominio de unos genes frente a otros a lo largo del tiempo, la selección sexual seria un caso
más de selección natural.
Ya DARWIN (1871) observó que muchos caracteres sexuales secundados eran consecuencia de la
intensidad de la competencia entremachos para acceder a las hembras pordos motivos: porque proporcionaban
ventajas en la lucha (competencia intrasexual), o porque hadan más atractivos a los machos para las hembras
(elección de pareja).
PisEn (1930) publica ‘The Genetical Theory ofNatural Selection” devoMendo el interés por la idea de
la selección sexual que había permanecido dormida durante 60 años.
BATEMAN (1948) demostró en Drosophila que la vananza en el éxito reproductivo de los machos era
mayor que en las hembras: sólo en los machos el número de hijos dependía del múmero de apareamientos. Así
BATEMAN sugirió que los machos debían competir por las hembras siendo poco selectivos en los apareamientos
mientras que las hembras debíanser más pasivas y mucho más selecctivas. La diferenciade tamaño y por tanto de
coste de fabricación de los gametos de machos y hembras aparece así cómo la razón fundamental de la diferencia
de comportamiento sexual entreambos sexos (ver MAYNARD SMITh 1978).
WIILIAMS (1966,1975) contribuyó a la explicación evolutiva del comportamiento animal introduciendo el
concepto de esfuerzo reproductivo y fltIvEPs (1972) propuso un modelo cualitativo que acentuó la relación entre
selección sexual ycuidadoparental.
Los mecanismos de competencia intrasexual se han dividido frecuentemente en dos grupos según se
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realizen antes o después de la o5pula Antes de la cópulase pueden pnMudr luchas fisicas entre machos (pe.
CLUrrON-BROCK el al. 1979), sepueden utilizan señales que indiquen de modo fiable la capacidad de lucha (pe.
DAVIES y HAHJDAY 1978; CLU’rrON-BROCK el al. 1979), o bien se pueden adoptar estrategias alternativas como
diferencias de comportamiento por tamaños (ge. GRoSS 1985), cambio de sexo (pe. WARNER 1975) o
comportamiento de machosatélite (unmacho sesituá cerca de otro macho para interceptar las hembras que éste
consigue atraer) (pe. ARAK 1988). Después de la cópula los mecanismos de competencia más habituales son los
mecanismos que impiden el éxito de otras cópulas posteriores (va HMLIDAY 1980), Ja competencia espermática
(pe. WAAGE 1984), el infanticidio (pe. SCHAIJiER 1972) y el aborto (BRUcE 1959).
La utilización de señales que indiquen de modo fiable la capacidad de lucha se debe a que para los
machos puede ser muy importante poder evaluar el costo de la lucha conociendo la capacidad del oponente. FI
prcélema lógico que surge, es que los machos están interesados en exagerarsu verdadera capacidad de lucha, por
lo que existen fuerzas selectivas que favorecen a aquellos receptores que sólo se fian de señales que no pueden
tnicarse para parecer mejor dotados para la lucha
Dado que la hembra es la que más invierte en cada intento apareamiento, la selección de pareja suele
aparecer con mayor frecuencia en las hembras. la selección natural puede favorecer preferencias en el
apareamiento que tengan un efecto inmediato en el éxito reproductorde las hembras, porejemplo, cuando existe
cuidadoparental de los machos o cuando éstos aportan lugares de puesta. El éxito de fertilización de los machos
también ha sido señalado en este contexto.
El problema de por qué las hembras desarrollan fuertes preferencias por algunas características de los
machos, cuando parece que ellas no reciben beneficios tangibles de su elección, se con~e como the paradox of
íhe lek(lek esun sistema de apareamiento en el cual los machos se congregan en un lugar específico para exibirse
antelas hembras. El lugar de reunión no informa sobre los recursos que puede aportar el macho. Las hembras en
este sistema pueden elegir entre vados machos en función de su fenotipo y de su comportamiento
exclusivamente). Recientemente se han desarrollado modelos matemáticos que explican las fuerzas evolutivas
que motivan las preferencias hacia caracteres exagerados de los machos, Además, en la actualidad se están
desarrollando multitud de experimentos para comprobar si estos mecanismos están operando h~’ en las
poblaciones naturales (KIRKPATRICK y RYAN 1991).
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Se han propuesto tres mecanismos principales para explicar la evolución de las preferencias de las
hembras en animales polígamos, que además pueden actuar de forma simultánea (KIRKPAThICK y RYAN 1991):
1. selección direccional
2. buenos genes o selección indirecta a través de interacciones con parásitos (HAMJLTON-ZIJK 1982), y
3. selección indirectapor procesos retro-alimentados o runaway (FISHER 1930)
Teóricamente la selección direccional surge cuando las preferencias afectan a la supervivencia o
fecundidad de las hembras (esto es, a su eficacia biológica ofitness). Aunque estas preferencias son adaptativas
para las hembras, pueden hacerevolucionar en los machos displays elaborados que disminuyen su supervivencia.
las hipótesis de selección indirecta por parásitos, o también llamadas de buenos genes, surgen de
observar que muchas hembras prefieren machos vigorosos que deben ir acompañados por unos buenos genes.
Cuando la hembra elige machos con caracteresextremos también estaría eligiendo machos más resistentes a las
enfermedades o parásitos.
Las hipótesis sobre buenosgenes predicen que las hembras seleccionan rasgos de los machos que son
indicativos de una mayor viabilidad heredable. Sin embargo, en los anuros es difidl encontrar casos concretos
donde estudiar estas hipótesis. En especies como Hyla versicolor (HAUSFATER el al. 1990) o Scaphiopus
couchll (rn~sI.EY 1990) no se ha encontrado una correlación entre resistencia a los parásitos y preferencias de las
hembras. En otras especies (MíTcHEuá 1990; WOODWARD 1986, 1987; WOODWARD el al. 1988), se ha
encontrado una relación entre el tamaño del padre y tamaño de las larvas, aunque no está probado que el mayor
tamaño de los individuos trasmetamorfosear suponga unamayor viabilidad alargo plazo.
Los modelos de buenos genes, como los modelos de selección sexual runaway fisheriana, requieren
una coevolución de los rasgos de los machos y las preferencias de las hembras.
la selección indirecta por procesos runaway también exige como la anterior, una correlación entre la
evoludón de la exageración del carácter y las preferencias de las hembras. Por ejemplo, para una hembra de alguna
especie de pájaro podría ser ventajoso elegir un macho con un tamaño de cola un poco más larga de lo normal si
esto supone algunaventaja, como unamejor capacidad para volar, y además si este rasgo puede ser hereditario. Si
este proceso continúa las hembras elegirían machos con colas cada vez más largas, hasta que el tamaño de la cola
de los machos sea mayor de lo óptimo para el vuelo, convirtiendose en una carga que resta viabilidad. Así, las
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hembras deberían elegir machos con colas largas ya que así sus hijos heredarían este carácter y serían más
atractivos para las hembras (hipótesis del hijo sexy o sayson, WEATHERHEAD y ROBEI<IR>N 1979). En los procesos
runaway los caracteres de los machos no pueden permanecer en equilibrio ya que las fuerzas de la selección
generadas por las preferencias más extremas sedesarrollan más rápidamente de lo que el mismo carácter puede
evolucionar.
Otra alternativa, que no invalida a las anteriores, es la teoría de la explotación sensorial (RYAN 1990; RYAN
y RANO 1990; RYAN el al. 1990; KIRKPATRICK y RYAJ4 1991). La teoría de la explotación sensorial señala que se
pueden desarrollar predisposiciones en las preferencias de las hembras antes de que seproduzcan modificaciones
en las señales de los machos. El estudio de las especies del grupo Pbysalaemus pustulosus ha proporcionado las
mejores evidencias para esta teoría ya que en dos especies del grupo existen claramente preferencias de las
hembras porvados añadidos acústicos (denominados chucks por los autores) que no seencuentranpresentes en
las llamadas.
EL SISTEMA DE APAREAMIENTO
DE LOS ANUROS
La mayoría de las especies de anuros presentan actividad predominantemente nocturna y su
reproducción tiene lugar en la oscuridad. En este escenario, las vocalizaciones son casi el único método que
pueden usar los machos para atraer a las hembras de su especie a los lugares elegidos para la reproducción. Por lo
tanto, en la inmensamayoría de las especies, el comportamiento reproductor está mediado por las vocalizaciones
de los machos.
Sólo en algunos machos que realizan búsquedas activas o presentan comportamiento de macho satélite
(WELLS 1977a), o bien en algunas especies de anuros con actividad diurna, como los dendrobátidos (WEuS
1977b), existen otros mecanismos táctiles y visuales que juegan un papel importante en el comportamiento
sexual.
Las vocalizacionesque emiten con más frecuencia los machos de los anuros se conocen como llamadas
de anuncio o de apareamiento. En muchas especies emiten además otros tipos de llamadas que, aunque de
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mucha menor importancia, también son usadas en el cortejo y la agresión. Además existen otras señales de
naturaleza vibratoria que producen los machos al vocalizar, y que pueden jugar un papel importante en la
comunicación (NARINS 1990).
las llamadas de anuncio o de apareamiento tienen una doble función: porun lado atraer a las hembras de
su especie y por otro lado advertir a los machos rivales de la presencia del macho cantor. En algunas especies las
llamadas presentan claramente dos partes con esta doble flindón, en otras los machos emiten llamadas con dos
tipos de notas para este doble objetivo, por un lado avisar a los machos rivales, y por otro atraer hembras
conespecíficas. Dependiendo de las situaciones, una ~e de l~adaoun tipo de no~ puede emitirse con más o
menos frecuencia (NAmr’s y CMRANICA 1978; RYAN 1985; WELLS 1988).
Se ha demostrado que los experimentos de playback con grabaciones de llamadas de machos o cn’i
llamadas sintéticas que imiten llamadas naturales, provocan una respuesta de aproximación en las hembras
grávidas, cambios en el comportamiento fonador de los machos (incremento o cese de las vocalizaciones, o
cambiosen la disposición tempora] de las llamadas) o bien respuestas de aproximación o alejamiento de machos
de la misma o de otra especie.
las llamadas de apareamiento pueden ser emitidas durante muchas horas al día y durante largos períodos
de tiempo; además, en muchas especies son emitidas con una elevada presión de sonido (superior a los 100 dE a
50 cm). Por todo esto, la prcxlucción de vocalizaciones es sin duda la actividad que supone un mayor coste
energéticopara los machos durante el período de la reproducción. El gasto metabólico de la actividadfonadora está
relacionado con la duración de la llamada y con la tasa de emisión de las llamadas, o combinando ambas medidas
con el esfuerzo de llamada (Wais y TMo~ 1986,1989).
Como hemos visto, las llamadas de apareamiento contienen un alto grado de información específica; así,
estudiando las llamadas de hlbridos producidos de forma artificial o de forma natural, se puede comprobar que
presentan estructuras intermedias entre las de las especies progenitoras (GERHARDT 1974a).
Además de la información específica, las llamadas de apareamiento pueden contener información sobre
las características del individuo en concreto. Así, en algunas especies se ha encontrado una relación significativa
entre tamaño corporal (snout-vent length, SVL) y nivel de presión de sonido de las vocalizaciones (sound
pressure leve!, SPL) (GIumARDT 1975). En muchas especies la frecuencia espectral de las llamadas está
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correlacionada con el SVLde los machos (pe. ZIMMERMAN 1983; RYAN 1988a; PENNAyVEIoSO 1990, GERiHARDT
1991), por lo que, una hembrapuede inferir parcialmente el tamaño de un macho sólo con escuchar su llamada
Sin embargo, en algunas especies la frecuencia espectral de las llamadas puede mcdificarse, en determinados
contextos sociales, alterando la tensión de las cuerdas vocales o cambiando la forma o la posición relativa de los
cartílagos arirenoides en éstas (RYAN 1988a; RYAN y DRF~vEs 1990). Además, algunos parámetros espectrales y
sobre todo algunos parámetros temporales de las llamadas pueden modificarse en función de la temperatura
corporalde los individuos (pe. ScHNEma~ el al. 1986).
Aunque no está claro el origen de las vocalizaciones de los anuros, se ha sugerido que la salida del aire de
la laringe porestimulación táctil o bien durante el salto, pudo serel origen de la producción de sonidos en ranas y
sapos (ScHMIDT 1991). Los machos y hembras presentan diferencias cuantitativas y cualitativas en la morfología
de la laringe, la musculatura que la controla y las estructuras asociadas. Estas diferencias pueden explicar el dominio
de los machos sobre las hembras en la producción de vocalizaciones (MARTIN 1972; MARSH y TAiGEN 1987;
SCHNEIDER 1988; KEL.iBYyGoRUcK 1990; RYANyDREWES 1990).
Se sabe que la aparición y mantenimiento de la actividad fonadora está motivada por las concentraciones
de andrógenos (KEILEYy GoIiUCK 1990). Por otro lado, aunque se conoce que el aprendizaje no tiene ninguna
importancia en la producción de las vocalizaciones de los machos o en las preferencias de las hembras, algunas
especies son capaces de reconocer las llamadas de sus vecinos frente a las de otros machos (DAvIs 1988), e
incluso se ha comprobadoque en los machos de dendrobátidossu ‘experiencia acústica repercute en el grado de
complejidad de sus vocalizaciones (WELlS 1977a, 1977b).
Dada la extraordinaria importancia de las vocalizaciones de los machos en el contexto de la reproducción,
se esperaría que las presiones de selección favorecieran las características morfológicas o los comportamientos de
los machos para incrementar la efectividad de las llamadas.
Después de la intensidad, la frecuencia espectral es el parámetro más importante que determina la
distancia máxima a la que se transmiten las llamadas; en general, las llamadas de bija frecuencia se transmiten
mejor que las llamadas de alta frecuencia. El tipo de hábitat y la posición del emisor y del receptor son otros
parámetros importantes en la transmisión de las llamadas. En algunas especies se ha encontrado una estrecha
relación entre el tipo de hábitat y la estructura de sus llamadas (RYAN y WILCZYNSIa 1991). Además, muchos
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machos seleccionan, pan emitir sus llamadas, lugares elevados que no presenten filtros que las atenúen o
cavidades que actúen como cámara de resonancia (WELLS y SCHWAEIZ 1982).
Ya que los machos se reúnen frecuentemente en densas agregaciones en los lugares idóneos para la
reproducción, otro problema añadido para los machos es el de evitar las interferencias acústicas producidas por las
vocalizaciones de otros machos de su misma u otra especie. Así, ante las interferencias acústicas los machos
pueden adoptar mecanismos destinados a evitarlas como son la diferenciación de los lugares de llamada, de las
estaciones reproductoras o de los horarios en los períodos de actividad de canto (LITrLEJOHN 1977; DUEIIMAN y
TRIJEB 1986; RYAN 1988a). Sin embargo, también se han detectado otros mecanismos más específicos para evitar
interferencias, como la utilización de diferentes frecuencias espectrales por machos de diferentes especies, o la
sintonización del sistema auditivo de las hembras hacia las frecuencias de los machos conespecíficos, creando
‘canales privados’ para la comunicación intraespecífica (GERHARDT 1994a). Otro mecanismo destinado a evitar
interferencias es el ajuste de las llamadas en una escala temporal fina. El ajuste temporal de las señales es un
fenómeno conocido y estudiado en animales que emplean señales acústicas o luminiscentes como son los
insectos, las aves y los anuros (GREENHELD 1994). De esta forma, en muchas especies de anuros los machos
alternan sus llamadas con las llamadas de los vecinos evitando solapamientos.
Las llamadas de los machos también pueden atraer a parásitos y depredadores, por lo que algunas
especiesde anuros o bien dejan de llamar o reducen su actividad fonadora cuando detectan a un predador, o bien
se escudan en las llamadas de otros machos para no ser detectados (flrrrw y RYAN 1982; RYAN 1985; JENNIONS y
BACKWELL 1992).
Aunque en algunas especies, las llamadas de los machos de los anuros son capaces de atraer hembras de
otras especies si no se producen las llamadas de machos conespecíficos (GERRumT 1974b; GERHARDT 1982;
GERHARDT y DoHERTY 1988; BACKWELL yjENNrnNS 1993; GERHARDT y ScHwARn 1994), las hembras reconocen
en la mayoría de los casos las llamadas de machos de su especie y seleccionan éstas frente a cualquier otra. La
preferencia por las llamadas conespecíficas, puede llevar al extremo de que las hembras seleccionen a individuos
de su familia para aparearse, como ha sido señalado en Bufo americanus (WALDMAN el al. 1992).
GERHARDT (1991) distingue entrepropiedades dinámicas (parámetros temporales como la duración de
la llamada y la tasa de emisión) y propiedades estáticas del canto en frmnción de su grado de repetibilidad dentro de
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una secuencia de llamadas (variación dentro de las llamadas de un macho frente a la variación total en la población).
Como el rango de variación de las propiedades dinámicas entremachos esmayor que el de las estáticas, se espera
que las propiedades dinámicas expliquen mejor el éxito reproductorde los machos.
Existe una extensa literatura sobre las preferencias de las hembras basadas en la estructura temporal
dentro de las llamadas (esto es, su modulación de amplitud). Así, la curva envolvente de las llamadas y sobre todo
la estructura de los pulsos, son parámetros ampliamente usados para el reconocimiento especifico en muchas
especies de hílidos (GERHARDT 1994a).
Las hembras prefieren llamadas con frecuenciacercana a la media de la población frente a las que que se
encuentren en los límites de la distribucion de frecuencias de esa población (GERHARDT 1981; GERHARDT 1982;
DoHERTY y GERI-IARDT 1984; GERHARDT 1987; GERHARDT y DOHERTY 1988), aunque en muchas especies se ha
demostrado una preferencia de las hembras hacia llamadas de frecuencia baja que se corresponden ccn machos
de mayor tamaño (DYSON y PASSMORE 1988, 1992; RYAN y KEDDY-HECToR 1992; RYAN et al. 1992; MÁRQUEZ
11995a, 1995b).
Las preferencias de las hembras pueden verse alteradas por otros factores como son la presión de sonido
de las llamadas, su tasa de emisión, su duración, etc. Estas preferencias de las hembras pueden induso alterarse
porfactores propios como su temperatura corporal (GERHARDTy DOIfERTY 1988).
Existen pocos estudios en anuros que demuestren un apareamiento ordenado por tamaños (los machos
grandes se aparean con hembras grandes), y son también pocos los trabajos que demuestran una ventaja mayor
de los machos de mayor tamaño cuando el tamaño está correlacionado con la frecuencia espectral de las llamadas.
Sin embargo, otros factores que sí pueden estar relacionados con el tamaño del animal, como la tasa de emisión de
las llamadas, suelen estar vinculados con el éxito reproductor de los machos (GERI-IARDT 1994a).
La combinación de experimentos de fonotaxis con hembras grávidas junto con las investigaciones
neurofisiológicas del sistema auditivo, han contribuido al conocimiento de los mecanismos que rodean las
preferencias de las hembras. Para estimar el umbral auditivo en función de la frecuencia, se han usado curvas de
sintonizaciónde las neuronas auditivas a las distintas frecuencias espectrales. Estas curvas representan la variación
en la intensidad mínima de sonido a la que responde una sub-población de neuronas auditivas concreta en función
de la frecuencia que en los anuros tiene forma de y con el vértice en la frecuencia óptima (pe. CAPr~NícA y
cap. 1 pág. 9
MoFFAT 1983). Los dos órganos del sistema auditivo periférico de los anuros, la papila anfibia (PA) y la papila
basilar (PB), son sensibles a las bajas y altas frecuencias respectivamente. Existen varios ejemplos de correlación
entre las frecuencias de sintonización de una o ambas papilas y las preferencias de las hembras (pe. GERHAPDT y
DoHERTY 1988). En el leptodactílido Pbysalaemus pustulosus por ejemplo (RYAN el al. 1990), la frecuencia
dominante de las llamadas, que es necesaria y suficiente para el reconocimiento específico, está correlacionada con
la frecuencia óptima de la PA, mientras que la frecuencia de los “chuck’ de la llamada está muy pnfrdma a la
frecuenciaóptima de la PB. Sin embargo, este método no siempre proporciona predicciones acertadas sobre las
preferencias de las hembras, ya que las frecuencias que obtienen las mejores respuestas neuronales pueden variar
en función del nivel de presión de sonido (CArr~nctx 1992).
Aunque todavía no está demostrado, parece que existen diferencias en la sintonización de las neuronas
auditivas de machos y hembras. La sintonización de frecuencias, así como las preferencias de las hembras, pueden
serdependientes del tamaño (ZAKON y WILcZYNSKI 1988; WILCZYNSIU el al. 1993) y, como en la mayoría de las
especies las hembras son relativamente más grandes, esta diferencia de tamaño podría motivar diferencias de
sintonización (p. e. ZAXON y WILcZYNSKI 1988).
El comportamiento reproductor de los anuros se ha dividido con frecuencia en dos categorías (WELLS
1977a) en función de la longitud del periodo de tiempo empleado en la reproducción: prolongado (más de un
mes) y explosivo (pocosdías o alguna semana). Esta dicotomía (aunque en realidad representa los extremos de
un continuo) se corresponde con la distribución espacial y temporal de las hembras, por lo que puede relacionarse
con los fenómenos de competencia entre machos versus selección de pareja de las hembras (TRIvER 1972). Fn
especies con comportamiento reproductor explosivo, son habituales las agrupaciones densas de machos que
compiten entre sí (muchas veces con luchas fisicas) por acceder a las hembras, y las hembras tienen pocas
oportunidadesde elegir a los machos. Por el contrario en especies con reproducción prolongada, los machos se
situan en el espacio más o menos distantes para cantary atraer hembrasdesde una posición fija, y las preferencias
de hembraspor ciertos machos pueden expresarse mejor.
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BIOLOGILA DE LA REPRODUCCIÓN
EN ALYTES
Los sapos parteros ~éneroA1ges) pertenecen a la familia Discoglossidae y son anuros primitivos que se
engloban en el suborden de los arqueobatracios. Presentan un dimorfismo sexual muy bajo, sin caracteres
sexuales secundados.
Hasta la fecha se han descrito cuatro especies de sapos parteros (ARNIZEN y GARCLA-PAJ1ÍS 1995). El
sapo partero común, A/ges obsíetrtcans (Laurenti, 1768) cuenta en la actualidad con cuatro subespecies: A a
obsíetricans, distribuida por gran parte de Europa, <nipa en la Península Ibérica la Cornisa Cantábrica; A a
almogavarii, en el noreste peninsular; A o. boscal, en el noroeste peninsular; yA o. maurus que se distribuye
por las montañas del Rif yAtias Medio en Marruecos. En la actualidad se está describiendo una nueva subespecie
para el este peninsular (García-París, com. pera). El sapo partero ibérico, A/ges cisternasil Boscá, 1879, se
distribuye porel suroeste de la Península Ibérica. El sapo partero bético, A/ytes dickhilleni Amtzen y García-París
1995 se distribuye únicamente por la Sierras Béticas del sureste peninsular. Por último, el sapo partero balear
Alytes muletená.s (Sanchíz y Adrover, 1979) se encuentra restringido al norte de la isla de Mallorca.
El género A/ges es el único de la ~miliaque presenta afldado parental masculino. Los machos, tras
completarun amplexo de tipo inguinal en tierra, enrollan los cordones de huevos que pone la hembraalrededor de
sus tibias después de fecundados (p.e. DE 1] ISLE 1873, 1876; BOULENGER 1912; HEINZMANN 1970; MARQUEZ y
VERREI 1991; BUSH 1993). Después el macho transporta la puesta (de hasta tres o cuatro hembras) (READING y
CIARRE 1988; MARQUEZ 1992) durante un período aproximado de un mes, hasta que las larvas están listas para
eclosionar, momento en el que la deposita en el agua.
Los machos de A/ytes se congreganfrecuentemente en coros más o menos numerosos para cantar, y en
ningún casose producen agresiones o luchas fisicas para acceder a las hembras. Los machos de Alytes emiten una
de las llamadas de apareamiento de mayor simplicidad entre los anuros. Las llamadas son notas tonales cortas
emitidas a intervalos relativamente largos y sin características destacables de modulación de amplitud o de
frecuencia.Los machos más grandes emiten llamadas de frecuencias más bajas que los machos de menor tamaño
(pe. SCHNEIDER 1966; HEINZMANN 1970; CRESPO etaL 1989; BUSH 1993; MARQUEZ y BOSCH 1996).
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Las hembras deAlges prefieren llamadas de baja frecuenciafrente a llamadas de alta frecuencia tanto en
el campo como en condiciones de laboratorio (MÁRQUEZ 1995a, 1995b). Los machos mayores portan un mayor
número de huevos ya que obtienen un mayor número de apareamientos (RAXWORTHY 1990; MÁRQUEZ 1993),
aunque en general, no obtienen un mejor porcentajede éxito en la eclosión de los huevos (MÁRQUEZ 1993).
Las hembras de A/ges también producen vocalizaciones (algo excepcional en anuros), aunque de mucha
menor intensidad y en respuesta a las vocalizaciones de los machos (pe. HEINZMANN 1970; MARQUEZ y VEERfl
1991; BUSH 1993).
EnA muietensis, se ha encontrado que (por lo menos en condiciones de laboratorio) los machos sólo
pueden transportar un número limitado de puestas, y el tiempo que tardan las hembras en producir una nueva
puesta es inferior al tiempo en que los machos transportan la puesta (BuSH 1993). En A. cisternasti se ha descrito
(en laboratorio) competencia entre las hembras (con luchas fisicas) para acceder a los machos (VERREL y BROWN
1993), aunque este comportamiento nunca ha sido observado en la naturaleza por ningún autor. En A muletensis
seha demostrado la selección de los machos por llamadas de hembras de bajas frecuencias (BUSH el al. 1996),
que se corresponden con hembras de mayor tamaño que generan huevos mayores (BUSH 1993).
OBJETIVOS DE ESTE ESTUDIO
El conocimiento actual del sistema de apareamiento de los anuros es elevado en comparación con otros
grupos animales. Sin embargo, aunque existen multitud de trabajos que han abordado casi todas las cuestiones
posibles sobre el tema, en todos ellos se han utilizado una gran variedad de especies. Para muy pocas especies de
anurosse han estudiado todos los procesos de su sistema de apareamiento. Además, los pocos casos en los que
seconocen a fondo todos estos procesos en una sola especie, se trata de especies de anuros muy evolucionadas
que presentancantos complejos. Aunque el sistema de apareamiento de varias poblaciones de A/ytes se conoce
relativamente bien, aún quedan por estudiar los mecanismos de competencia e interacciones acústicas entre
machos. Completar el conocimiento del sistema de apareamiento de A/ges desde esta perspectiva de
competencia entre machos, supone por un lado, aportar un caso que permita una visión global del
comportamiento reproductor de dos especies de anuros, y por otro aportar un ejemplo de especies poco
evolucionadas, yque además presentan peculiaridades extraordinarias entre los anuros.
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En este primercapítulo, se revisa el estado actual de conocimiento del papel de las vocalizaciones en el
sistema de apareamiento de los anuroscon el fin de realizar una introducción a los temas fundamentales de este
trabajo. Todo el material y la metodología básica empleada en este estudio aparecen condensadas en el capitulo 2.
En el capítulo 3, se analizan las llamadas de apareamiento de las poblaciones de A/ytes estudiadas, cuyo
conocimiento es imprescindible para abordar las cuestiones siguientes, además,con los datos disponibles de otras
poblaciones estudiadas en otros trabajos, se analizará el significado taxonómico de las vocalizaciones en el género
Alytes. El capítulo 4 aborda el problema del bajo índice de dimorfismo sexual en Alytes, ya que si se pretende
realizar estudios de camposobre el comportamiento reproductor es imprescindible poder diferenciar machos de
hembras en cualquier momento, y porsupuesto sin sacrificar el animal. En el capítulo 5 se estudia la competencia
acústica entre machos deA/ytes, es decir, si el esfuerzo de un animal a la hora de cantar está determinado por los
machos vecinos. Se estudia la expresión de dichacompetencia y sus repercusiones en la elección de las hembras.
En el capitulo 6 se analizan las posibles interacciones acústicas entre machos: si varios machos cantan juntos
pueden aparecer mecanismos de ajuste temporal de las vocalizaciones destinados a hacer más atractivas las
llamadas para las hembras. En el capitulo 7 se estudia la frecuencia y las posibles repercusiones de los
solapamientos entre las llamadas de los machos, En el capitulo 8 se estudia si las preferencias de las hembras hacia
los cantos de los machos, conocidas en experimentos de dos altavoces, se modifican en medios acústicos
complejos, esto es cuando la hembras tienen que elegir entreun número elevado de machos. En el capítulo 9 se
analiza cómo algunas características de las hembras, que hasta ahora nunca habían sido estudiadas (tamaño
corporaly asimetría fluctuante de los órganos del sistema auditivo externo), pueden conducir a diferencias en los
patrones de selección de pareja. Por último, en el capítulo lOse realiza una síntesis de los resultados obtenidos en
este estudio y sediscuten en un marco evolutivo.
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MATERI[AL Y MÉTODOS
En este capítulo vamos a describir el material y la metodología básicos empleados en este estudio. En
aquellas ocasiones en que se hayan utilizado metodologías concretas, éstas aparecerán comentadas en los
capítulos correspondientes.
LAS ESPECIES OBJETO DE ESTUDIIO
Se han estudiado dos especies de sapos parteros (género A/ytes): A/ytes obstetrfcans (sapo partero
común) yAlytes ctternaszi (sapo partero ibérico).
Pan la realización de este trabajo no se ha sacrificado ningún animal, y en todos los trabajos de campo y de
laboratorio se ha contado siempre con los permisos oportunos de las Agencias de Medio Ambiente de las
Comunidades Autónomas correspondientes. Por motivos conservacionistas (ambas especies de A/ges, se
encuentran protegidaspor la legislación>, y dado que lo pretendido es estudiar el comportamiento reproductor, se
procedió en todo momento con el máximo cuidado y respeto para interferir lo menos posible en la reproducción
de las poblaciones. En el caso de los machos todas las grabaciones y experimentos se realizaronen el campo, y tras
ser medidos y tomada su temperatura corporal, se liberaron inmediatamente. las hembras empleadas en la
experimentación se mantuvieron en cautividad por un breve espacio de tiempo, a una temperatura controlada
relativamente baja, manteniendo el fotoperiodo natural, y dentro de cajas de plástico (34x17x10 cm) numeradas
con un papel húmedo en su interior (papel no blanqueado con doro) y alimentadas con larvas de mosca ad
libitum, siendo manipuladas lo mínimamente imprescindible. Los individuos una vez liberados, en el mismo sitio
decapturay dentro de la estación reproductora, se comportaban normalmente; induso se observó que algunos
ejemplares se reproducían inmediatamente después de ser liberados.
En ningún caso se marcaron los ejemplares, ya que el único método eficaz conocido de marcaje de
anfibios, amputación de falanges, seconsideró demasiado traumático en el contexto de la reproducción. Para evitar
repeticiones en la toma de datos seprocedió a la diversificación extrema del áreade estudio, y dada la alta densidad
de ambas especies en las zonas de trabajo, se estiman mínimas o inexistentes las posibles repeticiones.
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LAS IPOBLACIIONES ESTUDIIADAS
La población estudiada de A obstetricans está situada en las inmediaciones de la laguna Grande de
Peñalara (Madrid). Esta laguna de origen glaciar está ubicada a 2000 m de altitud en la Sierra de Guadanama, en el
corazón del Sistema Central. La zona de estudio seencuentra en el piso crioromediterráneo, y está dominada pr
pastizales abiertos (Festuca aragonensis) con manchas de enebros rastreros (Junzperus communts alpina) y
piorno (Cytisus oromediterraneus). Otras especies de anfibios presentes en la zona son Salamandra
salamandra, Bufo bufo, Bufo calamita, Rana pere4 , y con mucha menor densidad Triturus marmoratus e
I-Jyla arborea.
La población de Peñalara se eligió pci tratarse de una población alpina con fenología similar a la de la
población conocida de Formigal (Huesca) (MÁRQUEz 1992) y por presentar un período de actividad que no
coincide en el tiempo con la población estudiada deA cisternasii.
La épocade estudio secentró en la primavera y principios de verano, esto es, los meses de mayo a julio,
durante los años 1993, 1994 y 1995. La zona era visitada desde el atardecer hasta altas horas de la madrugada
Durante el trabajo de campo la temperatura del aire osciló entre 5 y 200C.
La población estudiada de A cisternasii está situada en las inmediaciones de la presa romana de
Proserpina,a 4 km al noroeste de Mérida (Badajoz) y se trata de la localidad tipo de esta especie (BosG&. 1879). La
zona está situada a235 m de altitud, corresponde a un paisaje de bosque mediterráneo adehesado dominado pr
encinas (Quercus ballota) y atravesado por un arroyo temporal que permanece seco gran parte del año salvo en
otoño (arroyo de las Adelfas). Otras especies de anfibios presentes en la zona son Pleurodeles walt!, Tritu rus
marmoratus, Pelobates cultnpes,Bufo bufo, Bufo calamita, Discoglossusgalganoi yRanaperezi.
la población de Mérida se eligió porque su fenología nos era conocida (RODIÚGUEZ-JIMÉNEZ 1988;
MÁRQUEZ 1992) y porque sus individuos presentan un corto período de actividad fácilmente predecible, que no se
solapa en el tiempo con la población estudiada de A. obstetntans.
La época de estudio secentró en los meses de septiembre a noviembre, coincidiendo con las primeras
lluvias de otoño, durante los años 1993, 1994 y 1995. El trabajo de campo se realizó desde el atardecer hasta el
amanecer, oscilando la temperatura del aireentre 12 y 220C.
cap. 2 pág. 16
Además, para el capitulo 3 y en el caso de A obstetricans se estudiaron otras poblaciones para comparar
los resultados obtenidosdel análisis de las vocalizaciones.
REGISTRO DE LAS VOCALIZACIONES
Las grabaciones se realizaron con un micrófono unidireccional Sennheiser ME 80 y grabadoras
profesionales SonyWM D6 o Marantz PMD 221, en cinta cassette tipo II (cromo).
El micrófono direccional permite la limitación del espacioacústico registrado, lo que posibilita la grabación
de individuos que se encuentran proximos a otras fuentes de sonido (otros machos cantores, vocalizaciones de
otras especies o mido ambiente). Las grabadoras profesionales, con control manual de grabación, permiten ajustar
en todo momento el nivel de grabación a la intensidad de la fuentede sonido, evitando la posible distorsión de las
características espectrales del sonido.
DI[GITALJIZACIIÓN Y ANÁLISIS DE LOS REGISTROS
Los registros sonoros fueron digitalizados en un ordenador Macintosh I1& (Apple Inc.) utilizando
software y hardware de Sound Tools (Digidesing Inc.). Salvo en el caso de secuencias de larga duración de las que
sólo se extrajo información temporal, la digitalización se realizó a una resolución de 44.1 kHz y 16 bits (calidad
compact disc); en caso contrario se realizóa 22 kHz y 8 bits.
En primera instancia, los registros fueron editados con objeto de limpiados de ruidos o bandas de
frecuencia no deseadas, o bien para amplificar la señal, con ayuda de la aplicación SoundDesignerll para Macintosh
de Sound Tools.
El análisis de los registros se realizó con la aplicación informática Signalyze para Macintosh (InfoSignal
Inc.). Ocasionalmente se realizaron algunas operaciones más de filtrado con dicho software, aunque
fundamentalmente Signalyze se utilizó para la obtención de información temporal y espectral, así como para
generar oscilogramas y audioespectrogramas. Fi análisis de frecuencias se realizó a base de transformaciones
rápidas de Fourier (FF1) (anchurade laventana 1024 puntos, resolución 22 Hz).
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OTRO MATERIAL EMPLEADO
La temperatura corporal de los machos se tomó inmediatamente después de registrar su canto, con la
ayuda de un termómetro termopar Pluke 52 M de lectura rápida, introduciendo el extremo de la sonda en la
doacadel animal.
La medición de la presión de sonido se realizó con un sonómetro Realistie Sound Pressure Meter en la
posición de respuesta rápida (intervalo corto de medición del SPL) y tipo curva de medición C (curva plana de
frecuencias que van de 32 a 10000 Hz).
Las medidas anatómicas de los individuos se tomaron con la ayuda de un calibre digital Mitutoyo CD-15
(precisión 0.01 mm) o un calibre convencional DEMM (precisión 0.05 mm). la medición de la longitud hocico.
cloaca (5W) de los animales se realizó presionando el calibre sobre la cara ventral del animal una vez introducido
en una pequeñabolsa de plástico (precisión0.5 mm>.
El peso de los ejemplares se tomó con una balanza de precisión Quantum (precisión 0.01 g).
GENERACIÓN DE LLAMADAS SINTÉTICAS
Las llamadas sintéticas fueron generadas por ordenador con la aplicación SoundEdit Pro (Farallon Inc.)
paraMacintosh. Se tomó la envolvente de una llamada natural representativa de la pcblación, posteriormente se
generóun tono pum (resolución de 22 kHzy 8 bits) con la duración y frecuenciadeseadas, al que le fue aplicado la
curva envolvente (fig. 2.1, pag. 14). Para la construcción de llamadas solapadas en el tiempo se recurrió a
operaciones de suma de señales ente canales con la aplicación SoundDesigner II.
Se construyeron llamadas sintéticas con la duración media obtenida en cada población y con frecuencias
que variaron entre la frecuencia media y la media±1.5veces la desviación estindar de la población. Se obtuvieron
así llamadas sintéticas que se correspondían con machos de pequeño tamaño (frecuencias agudas), de tamaño
medio (frecuencia media), y de gran tamaño (frecuencias graves). En todos los casos los valores utilizados en las
llamadas sintéticas seencontraban dentro del rango observado en cada población estudiada.
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PLAYIBACK ESTÁTICOS
Estos playback se realizaron con estímulos constituidos por series de llamadas sintéticas generadas por
ordenador que eran registradas en dnta cassette y emitidas en el campo con un reptxxluctor Sony TCM-84V. La
presión de sonido de los playback se ajustó a 70dB a 1 metro (valor medio de los machos cantores obtenido en la
naturaleza).
Cuando un macho se encontraba cantando de forma aislada (sin otro macho cantando a menos de 5
metros) sus vocalizaciones eran registradas durante un cierto tiempo, conectando después el reproductor de
cassette que emitía los estímulos. Durante el playback las vocalizaciones de los machos dunto ceo los estímulos)
eran registradas en cinta cassette de forma habitual.
PLAYBACK JINTERACTIVOS
En estos experimentos de playback se utilizaron estímulos que consistían en llamadas sintéticas de
frecuencia media como comentamos anteriormente. Sin embargo, en este caso los estímulos se generaban
directamente desde un ordenador portátil PowerBook 165c de Apple, conectado a un amplificador Sony SRS-
5SPC. Fi ordenador estaba también conectado a un micrófono MacRecorder (Farallon Inc.) que detectaba las
vocalizaciones del macho estudiado. Tras un periodo de tiempo establecido desde que se producía una llamada del
macho, el sistema emitía un estímulo. Para este trabajo construimos una aplicación informática para Macintosh
(CSER, ANEXO O en lenguaje HyperTalk como una pila de Hype&ard (Apple Inc.). El proceso de ajuste de la
presión de sonido del estímulo y el registro del experimentose realizaroncomo secomentó anteriormente.
EXPERIMENTOS DE FONOTAXIIS (2 ALTAVOCES>
Se utilizó un recinto cuadradode 1.8 metros de lado y 60 centímetros de altura construido con listones de
madera y forrado de tela de color negro. El recinto se situaba al aire libre coincidiendo con el perícxulo de actividad
de los machos en cada población. En el caso de A obstetricans los experimentos se realizaron en las instalaciones
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de El Ventonillo (Navacerrada), a pocos kilómetros del área de estudio; en el caso de A cisternasil los
experimentos se realizaron en Mérida a pocos metros del árcade estudio. El recinto era iluminado desde arriba por
una tenue luz roja, y en lados opuestos y por fuera de éste se colocaron dos altavoces que emitían de forma
alternativa los estímulos correspondientes.
Los estímulos empleados consistían en llamadas sintéticas como las comentadas anteriormente, que eran
emitidas en estéreodirectamente desde un ordenador PowerBook 165c y amplificadas con un reproductor Sanyo
C33. Por cada canal de sonido se emitían estímulos que eran ajustados independientemente en el centro del
recinto a 70 dB. Cada cierto tiempo se invertía la posición de los altavoces y se volvía a ajustar la presión de sonido
de los estímulos.
Se recogieron hembras grávidas (con huevos en la cavidad abdominal observados por transparencia) que
eran mantenidas en cautividad porun corto período de tiempo como se indicó anteriormente
Cada hembra se situaba en el centro del recinto donde era mantenida unos instantes dentro de un
recipiente permeable al sonido para habituase, tras lo cual el recipiente se retiraba y la hembra disponía de un
tiempo de 3 minutos para elegir un estímulo. Se consideraba que la hembraelegía un estímulo cuando seacercaba
hasta tocarel altavoz situado tras la tela o cuando tocaba la tela a menos de 10 centímetros del altavoz. SI durante
el tiempo fijado la hembra no elegía ningún estímulo o tocaba la pared del recinto en cualquier otro punto, el
intento se consideraba nulo.
APLICACIONES ESTADIISTICAS UTIILIZADAS
Los análisis estadísticos se realizaroncon las aplicaciones Statview 4.1 (Abacus Concepts Inc.) y Statistica
4.1 (StatSoft Inc.) para Macintosh ySPSS 5.0 para Windows.
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IINTRODUCCIÓN
Las llamadas de apareamiento en los anuros constituyen importantes caracteres taxonómicos por su
papelen el aislamiento prezigótico de las especies. El análisis de estas llamadas ha proporrionado un importante
material para la comparadón cuantitativa, que puede ser usado para dilucidar problemas taxonómicos tales como
determinarespecies crípticas (pe. LoFftJS-HnIsyLrrfl~OHN 1971; SCHNHDERySNsCH 1991; PMLLETTh etaL
1992; SCHNEIDER et al. 1993), analizargradientes a través de zonas hibridas, detectar fenómenos de hibridación
entre especies muy próximas (ge. ZnIFEL 1968; GERHARDT 1974a; GERHARDT et al. 1980; SdHNEIDER y
JOERMANN 1988; GERHARDT et al. 1994) e incluso han servido para ensayar hipótesis en biología evolutiva tales
como desplazamiento de carácter reproductor o especiación por refuerzo (LIThJEJOHN y WATSoN 1985;
LIITLEJOHN 1988; SANDERSON et al. 1992). Por lo tanto, a partir del desarrollo de las técnicas de análisis de
sonidos, el esfuerzo se ha concentrado en describir con precisión y de forma cuantitativa las llamadas de
apareamiento de muchas especies de anuros, tanto en las áreas tropicales (pe. ScHiÍiTER 1981; DE lA RNA et al.
1995; Boscu et aL 1996; MARQUEZ et al. 1996; DE LX RNA et aL 1996a, 1996b, 1996c), como en las zonas
templadas (ge. ScrmEmnt 1966, 1971, 1974; ScHNEIDER y EICHEInERG 1974; PAILLETrE 1977). Además,
muchos estudios se han dirigido a la cuestión de determinar semejanzas bioacústicas entre táxones relacionados
(DIJELIMAN y PYLEs 1983; MARQIJEZ et al. 1993; DE LA RNA et aL 1994; MARQUEZ et al. 1995), y cuando se
dispone de una filogenia, comparar estas afinidades bioacústicas mo las relaciones de parentesco propuestas en
base a criterios morfológicos o taxonómicos (SCHNEIDER 1974; RYAN 1990; RYAN et aL 1990; CocRon~ y RYAN
1995). Con la acepción de los estudios de RYAN de cuatro especies del género Pbysalaemus (Leptodactylidae),
todos los estudios comparativos detallados se han realizado en especies mo llamadas de estructuras temporales
complejas, es decir, con llamadas típicamente pulsadas. Por tanto, quedaba aún pendiente un estudio bicacústico
comparativoen un grupo primitivo de anuros con llamadas simples.
Entre los grupos de anuros más primitivos se encuentran la familia Bombinatoridae con Bombina, los
cap. 3 pág. 24
sapos de vientre de fuego como género característico, y la familia Discoglossidae (FORD y CANNATELIA 1993;
SANcI-1Z 1997) que induye, entre otros, los sapos parteros (género A/ges). Las llamadas de apareamiento de los
machos de estos dos géneros son de las más simples dentro de los anuros (Z’~vrnrEL 1959; SCHNEIDER 1966;
HEINZMANN 1970; CRESPO et al. 1989; MARQUEZ y VERREIL 1991; MÁRQUEZ y BOSCH 1996). Por otro lado
evidencias morfológicas y electroforéticas reunidas recientemente (ROSA a al. 1990; GARcÍA-PARís 1992)
proponionan una ventaja al completar el conocimiento de la filogenia de las especies ibéricas del género A/ges
con la descripción de nuevas especies y subespecies (ARNTZEN y GÉJtcIA-PMds 1995). Por lo tanto, es interesante
establecer si las afinidades bioacústicas pueden servir en la comparación de un grupo primitivo de anuros mo
llamadas simples, y la distribución de los tixones del género A/ges en la España continental proporciona un
excelente material para este propósito.
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Las grabaciones fueron obtenidas con micrófonos direccionales Uher, Telemike ATR55, o Sennheiser
ME 80. Las grabadoras utilizadas fueron Uher Repon, SonyWM 03, Sony WM 06, y Marantz PMD 221. Cuando un
macho era observado cantando, después de ser grabado se tomaba su temperatura deacal con un termómetro
Fluke 52 termopar (precisión 0.10(0), y se medía su longitud hocico-cloaca (SVL) en su cara ventral presionando el
animal contra una regla (precisión 0.5 mm).
Las grabaciones deA. obstetricans fueron registradas en 1987 en la sierra de Gredos (Ávila), en 1988 y
1989 en Formigal (Huesca), en 1992, 1993 y 1994 en Aliste (Zamora), y en 1993 y 1994 en Peñalara (Madrid).
Las llamadas de A/ges dickbilleni fueron registradas en 1992 en la Sierra de Baza, Sierra Nevada, Sierra de Cazorla
(Andalucía), y Sierra de Alcaraz (Castilla-La Mancha). Las llamadas de A cisternasil fueron registradas en 1988,
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1989, 1993 y 1994 en Mérida (Badajoz) (ver fig. 3.1, pág. 35, pan la localización exacta de las poblaciones
estudiadas). Las grabaciones y el análisis de las llamadas de los machos de las poblaciones de Formigal y de la
Sierra de Gredos fueron realizadasporRafael Márquez. En el caso de la población de Mérida (Badajoz) los datos
obtenidos en este estudio fueron añadidos a los obtenidos por Pafilel Márquez en años anteriores. Sólo en el caso
de A dickhilleni, donde el tamaño de la muestra no era muy grande, se tomaron de forma conjunta las
grabaciones de cuatro poblaciones diferentes. Las grabaciones de las restantes localidades se obtuvieron de una
única población, aunque en algunos casosse unieron grabaciones obtenidas en diferentes anos.
RESULTADOS
Las llamadas de los machos de Alytes en todos los casos son de corta duración (100-160 ms),
extremadamente simples; son notas tonales repetidas a inter~los relativamente largos (0.5-10 s) sin
características sobresalientes en la frecuencia o modulación de amplitud (ScHNEIDER 1966; CRESPO et al. 1989;
BUSH 1993; MÁRQuEZ y BoscH 1996). Todas las llamadas analizadas aquí reflejan esa simplicidad (fig. 3.2, pág.
36).
Se han analizado un total de 4022 llamadas de 281 machos de las 6 poblaciones. Para cada macho se ha
analizado una muestra de 2 a 84 llamadas. En todos los casos las llamadas son notas tonales extremadamente
simples con la mayoría de la energía concentrada en la frecuencia fundamental (dominante). La tabla 3.1 (pág. 30)
muestra, para cada población estudiada, los parámetros numéricos (media, desviación estándar, coeficiente de
variación, y rango) de la duración de la llamada, frecuencia dominante, e intervalo entre llamadas. La tabla 3.1
también induye la media de la temperatura de grabación y el SVL medio de los individuos analizados. El alto valor
medio de los coeficientes de vadación del intervalo entre llamadas en todas las poblaciones analizadas (rango
0.259-0.478) contrasta con el relativamente bajo valor de los coeficientes de variación de la duración (rango 0.035-
0.055) y la frecuencia dominante (rango 0.008-0.015). Esto sugiere que el intervalo entre llamadas es
extremadamente variable dentro de los individuos, mucho más que el de las otras dos variables del canto
analizadas.A pesar de esta alta variabilidad, un test de Kruskal Wallis ANOVA determina que la variabilidad entre
individuos es mayor que la variabilidad dentro de los individuos para las tres variables del canto analizadas (tabla 3.2,
pág. 32). Este resultadosugiere que todas las variables analizadas pueden proveer de información sobre el canto
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de los individuos, aunque el intervalo medio entrecantos espoco probableque sea una característica predecible.
Las distribuciones de la frecuencia fundamental y de la duración de las llamadas en cada población
aparecen en la figura 3.3 (pág. 37). Las poblaciones de A cisternasil yA dickbilleni presentan una distribución
de frecuencias dominantes y duraciones centradas alrededor de un marcado alto valor. En general, hay que
destacar, el considerable solapamiento que existe en la distribución de cada variable entre poblaciones de
diferentes especies y subespecies. Esto sugiere que ninguna de estas variables por sí sola puede ser suficiente
para discriminar entre táxones.
En todas las poblaciones, la frecuencia dominante está significativamente correlacionada con el tamaño
del animal y Ja temperatura cloaca] mo la duración de la llamada (fig. 3.4, pág. 38). Un análisis de regresión
múltiple para todas las poblaciones, cuando el tamaño del macho y la temperatura se consideran juntas, muestra
que sólo el tamaño está significativamente correlacionado con la frecuencia. La tabla 3.3 (pág. 33) muestra que en
sólo tres de las seis poblaciones estudiadas, la temperatura dcxacal está significativamente correlacionada con el
intervalo entre llamadas, y sólo en el caso de A. obstetricansde Aliste, la correlación es altamente significativa. Por
otro lado, hay que destacar que aunque la relación tamaño corporal-frecuencia dominante es alta (media de
r~0.5725), su coeficiente de correlación es relativamente b~o en comparación con el de la relación entre la
temperatura doacal y la duración de la llamada (media de r=0.7748). Esto sugiere que la relación temperatura-
duración de la llamada puede permitir comparaciones bivariantes bastante ajustadas. Tales comparaciones,
confirmadas con tests de Tukey comparando elevaciones y pendientes (tabla 3.4, pág. 34), muestran afinidades
interesantes entre poblaciones (fig. 3.5, pág. 39). En la figura 3.5, la recta de regresión que representa la población
de Mérida (A cisternasil) es daramente diferente a las Otras; las rectas de las poblaciones de A obstetricans
boscai de Miste y Gredos muestran pendientes similares pero diferentes interceptos. Pan una temperatura
determinada, la duración de la llamada de A cisternasil es mayor que la de A o. boscal. De forma similar, la
población de las Sierras Béticas (A dkkhillení) muestra una pendiente similar que la de A o. almogavarii de
Formigal, pero difieren significativamente en sus interceptos. Finalmente, existe una mayor homogeneidad entre
las líneas de regresión de las diferentes poblaciones de A obstetricans. Las poblaciones de Miste y Gredos,
claramente pertenecientes a A a boscal (ARNrEN y GARCíA-PARÍS 1995), muestran pendientes similares y sólo
diferencias en la elevación. Por otro lado, la población de Formigal muestrauna pendiente y elevación similares a la
población de Peñalara.
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DISCUSILÓN
La mayoría de los estudios comparativos publicados sobre la bioacústica de anuros mo implicaciones
taxonómicas sólo comprenden grupos de neobatracios (pe. Ln’n~oHN 1988; SCHNEJDER et al. 1993; COCROEr
Y RYAN 1995; MÁRQU~ et al. 1995). En la mayoría de estos casos, las llamadas analizadas son pulsadas (amplitud
modulada) y frecuentementela complejidad de la estructuray secuencia de los pulsos permite la medición de un
gran número de variables en el dominio temporal que aveces se utilizan en análisis multivariantes (pe. SOINEIDER
Y SiNscu 1991; MARQUEZ etal 1993). Por otra lado, existen muchos menos estudios que involucren grupos de
mesobatracios (ver Scm~mm~1966; P.AJHErrE et al. 1992), y la información disponible sobre comparaciones de
llamadas de táxones primitivos tales como los discoglósidos es mucho más escasa, y frecuentemente están
limitados a meras descripciones (SCHNEIDER 1966; HEINZMANN 1970; CREsPO et al. 1989; MARQIJEz y BoscH
1996). la mayoría de las especies de Discoglossidae y Bombinatoridae tienen llamadas tonales sumamente
simples, con envolventes suaves y sin modulación marcada de frecuencia. La ausencia de características
temporales marcadas hace imposible el estudio multivariante. El único estudio comparativo publicado sobre la
bioacústica de varios táxones del género fue realizado por Scm~rmER et aL (1986). Dicho estudio proporciona
varios ejemplos de relaciones bivariantes que pueden ayudar a discriminar entre grupos en el género Bombina
pero sus resultados no podían ser contrastados con ningún estudio filogenético basado en caracteres genéticos en
este género. Otra diferencia entre nuestros resultados y los estudios bioacústicos previos de Bombina y A/ges es
que, en nuestro estudio, no se aprecia un efecto importante de la temperatura sobre la frecuencia de la llamada
Esta leve relación, aunque significativa, fue apuntada para A a boscai, y de forma no significativa para A
cisternasii por CREsPO etal (1989), si bien estos autores no corrigieron el efecto de tamaño del macho. En las
especies de Bombina europeas y sus híbridos, sin embargo, la relación entre la temperatura y la frecuencia parece
serclaramente importante (LORCHER 1969; ScHNEIDER etal 1986). En estos estudios, las observaciones sobre
los mismos individuos a diferentes temperaturas demuestran claramente que la tendencia es v~lida y difundida
Sin embargo, esto es solamente cierto para un rango muy amplio de temperaturas que nunca se dan en la
naturaleza durante la estación reproductora. La ausencia de una relación destacable entre la temperatura y
frecuencia dominante de la llamada en nuestros datos indica que, para todas las temperaturas corporales
consideradas en nuestras grabaciones (6.5-1940q, la frecuencia dominante tendría probablemente un alto valor
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predictivo del tamaño del macho, sin que la temperatura fuese un factor engañoso.
Es interesante observar en nuestro estudio que la simple relacion bivariante entre la duración de la
llamada y la temperatura dcncal parece ser un adecuado parámetro bioacústico para discriminar entre grupos
taxonómicos. Las similitudes bioacústicas encontradas entre las poblaciones de A/ges estudiadas coinciden
estrechamente con las diferencias encontradas entre poblaciones por ARifiZEN y GARCÍA-PARIS (1995) y GARCÍA-
PARS (1995) basadas en comparaciones de morfología y aloenzimas. Una relación similar ente aspectos
temporales de las llamadas y la temperatura fue apuntada como un buen factor discriminatorio entre t~xones de
Rana por SCHNEIDER y SNScH (1991), y STEINwARZ y SCHNEIDER (1991).
GERHARDT (1991) estableció una importante dicotomía en el estudio de la bioacústica de los anuros.
Este autor denominó caracteres “dinámicos” a los caracteres que muestran un grado alto de variación intra-
individual, y demostró que estos caracteres reflejan en cierta medida el vigor de los machos o su condición fisica, y
que generalmente eran seleccionados mediante la elección de la hembra. Por orn lado, GERHARDT (1991) llamó
caracteres “estáticos” a las propiedades de las llamadas que mostraban menos variación intra-individual. La media,
o valores cercanos a esa media, de dichos caracteres estáticos de las llamadas, fueron preferidos en general por las
hembras en los experimentos de fonotaxis, ejerciendo por tanto una selección estabilizadora. Por tanto, estos
últimos caracteres de las llamadas se usarían probablemente para transmitir mensa¡es específicos siendo
importantes para el reconocimiento de especies. Nuestros datos determinan que la frecuencia dominante de la
llamada y su duración son caracteres “estáticos” del individuo mo una baja variación intra-individual (<0.06 CV.)
mientras que el intervalo entre llamadas es una característica “dinámica” mo alta variadón intra-individual (>0.25
CV). La frecuencia de la llamada tiene un papel importante en la selección saual en A/ges donde se ha
encontrado que las hembras prefieren las llamadas de frecuencia más baja correspondientes a machos más
grandes (MÁRQUEZ 1995a). Por otro lado, parece ser que la mejor característica para discriminar entre tixones de
A/ytes, sería la información temperaturaespecífica temporal (ge.duración de la llamada). Presumiblemente, este
caráctersería el factor determinante para el reconocimiento de especies en áreas de simpatría. Sin embargo, este
aspecto requiere un ajuste en la sensibilidad del aparato auditivo de las hembras y el aparato vocal de los machos.
Este relación ha sido señalada en algunas especies de anuros (GERHARDT 1978a). Sin embargo, este fenómeno
sería menos creíble en A/ges donde se conoce que los machos pueden llamar desde dentro de sus refugios
(subterráneoo en grietasen las rocas) y por lo tanto su temperatura corporalpodría sermuy diferente a la de una
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hembra próximaexpuesta a la temperatura del exterior (más de 10 0C).
La distribución geogñfica de los táxones del género A/ges ha sido recientemente redefinida ¡xx
ARNTZEN y GARCÍA-PARiS (1995) y GARcÍA-PARÍS (1995), aunque la caracterización de los diferentes táxones ¡u
sehizo en base a un número grande de muestreos de poblaciones por taxon. Particularmente, los limites de la
distribución de las tres subespecies reconocidas de A/ges en España hasta la fecha, no han sido definidas
claramente, y especialmentepermanece sin aclarar la caracterización de las poblaciones del centro y del este de
España (Madrid, Guadalajara, Cuenca, Teruel y Valencia). Una de las poblaciones que ha permanecido basta hace
poco con incierta denominación subespecífica es la población de Peñalara (MadricD que se incluye en nuestro
estudio. Basándose en la relación entre la duración de la llamada y la temperatura, esta población presenta mas
afinidades bicacústicas con A o. almogauarii de Formigal, que con A o. boscai de Gredos o Aliste, que son
poblaciones geográficamente más cercanas. Este resultado ha sido recientemente corroborado por análisis de
aloenzimas (GARCÍA-PARIS 1995),por lo que podría decirse que esta población representa una extensión hacia el
suroeste en el centro de la Península Ibérica de la distribución de A a almogavaril. Si estudios adicionales
confirman el poder discriminatorio de la relación entre duración de la llamada y temperatura, el análisis de las
llamadas de apareamiento en A/ges sería un método conveniente para adscribir poblaciones a diferentes táxones.
Sin embargo, es importante señalar una cuestión sobre este método: es esencial que la temperatura se refiera a la
temperatura corporal del animal analizado, ya que tomar la temperatura del sudo o del aire, o de igual firma la de
un animal diferente al que sehaya registrado, puede ocasionar un grave error que limitaría el poder discriminatorio
de la regresión.
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SVL Temperatura Duración Frecuencia Inteivalo entre
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Duración Frecuencia dominante Intervato entTe llamadas
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SVL-frecuencla dominante
n r pendientePoblación intercepto
A. obsleMcans Formigal 24 0.66W -12.13 1781.80
A. obsleMcans Aliste 31 O.589 -18.13 2057.24
A. obsleMcans Gredas 57 OA3W -14.84 1878.79
A. obs.~eIrIcans Peñalara 16 0.611’ -8.75 1549.31
A. c/slemcssil Mérida 58 O.705’~ -22.8 230230
A. dlckhll/en/ 8. BélIcas 36 0.46W -9.13 1772.55
Temperatura cloacal-duracián
Población n r pendiente intercepto
A. obslefflcar,s Formígal 24 0.764”’ -11.37 286.45
A. obsleh-icans AlIste 31 O.813** -6.24 191.67
A. obslelrlcans Gredos 57 0.847” -6.08 197,18
A. obs!eM’cans Peñalara 15 0.896”’ -11.13 272.04
A. cislemasil MérIda 59 OA85~’ -6.69 271.63
A. d/ckhl/IenI 5. Bélicas 38 0.836”’ -12.42 331.98
Temperatura cloacal-Intervalo entre llamadas
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FUNCIONES DRSCRRMI[NANTES PARA
EL SEXO EN ALYTES OBSTETR]ICANS
Y ALYTES CISTENASH
Basado en:
BOscH, J., y MÁRQUEZ, R., 1996. Discriminant fiinctions for sa ¡dentificadon in two midwife toads
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INTRODUCCIÓN
DARWIN (1871) señaló: ‘It is surprising that frogs anf toads should not have acquired more strongly-
marked sexual differences; for thougt cold-bloaded, their passions are strong” (Es sorprendente que ranas y
sapos no hayan adquirido diferencias sexuales más marcadas; pues aunque de sangre fría, sus pasiones son
fuertes).
Los adultos de los sapos parteros (género Alytes) son un buen ejemplo de la similitud que existe
entre los sexos ya que carecen de caracteres sexuales secundados, tanto permanentes como estacionales.
Durante la estación reproductora los machos difieren de las hembras porque aquellos emiten llamadas
mucho más frecuentemente y a mayor volumen que las hembras; sin embargo, la intensidad de la llamada
no es una característica adecuada para discriminar entre sexos ya que es muy dificil observar individuos
llamando (HEINZMANN 1970; MÁRQUEZ yVEREELI 1991). Como ya hemos visto, los sapos parteros presentan
cuidado paternal masculino de los huevos en tierra. Durante parte del periodo reproductor, los machos
llevan una ristra de huevos enrollados en las tibias, y por tanto, se reconocen fácilmente. De forma similar
las hembras que contienen huevos maduros en el oviducto pueden identificarse como tales observándolos
a través de la piel transparente en el inferior de su abdomen. Sin embargo, fuera de estas situaciones
especiales, es virtualmente imposible diferenciar un macho silencioso que no lleve huevos de una hembra
sin huevos en los oviductos.
CRESPO (1982a) estudió las diferencias entre ambos sexos en 23 variables osteológicas y encontro
que en A. obstetricans boscal ninguna de las variables difería significativamente entre sexos, mientras que
en A. cisternasil sólo una de la 23 variables analizadas mostró diferencias significativas. En general, los
tamaños relativos mayores de algunos segmentos de las extremidades de los machos y el tamaño absoluto
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mayor del cuerpo de las hembras (ver también MÁRQUEZ et al. 1997) son los únicos caracteres morfológicos
evidentes para discriminar entre sexos. GARÚA-PARÍS (1992) encontró bajos niveles de dimorfismo sexual en
cuatro poblaciones de AIytes, siendo la anchura de la cabeza la única variable que presentaba un marcado
dimorfismo sexual en todas ellas. En dicho estudio, las variables que presentaron diferencias importantes
entre sexos en una población deA. obstetricans fueron la anchura de la cabeza y la distancia mínima del ojo
a lanarmna.
El poder sexar a los individuos adultos de Alytes en el campo puede ser esencial en estudios
etológicos o ecológicos, y particularmente en estudios con fines de conservación (GARcÍA-PARÍs 1992).
Aunque en todos los apartados de este trabajo se ha contado con ejemplares sexados en base a los
caracteres antes citados, hemos considerado de gran interés para posteriores estudios, desarrollar un
método que permita la determinación del sexo de individuos adultos con un alto grado de exactitud. El
análisis discriminante es una técnica ampliamente utilizada (ge. VANVARK y&IIAAFSMA 1992), y se trata de
un método para predecir alguno de los niveles de una clasificación basándose en la respuesta de valores
conocidos. Aunque esta técnica no ha sido muy usada para reconocer el sexo de especies de anuros dificiles
de sexar en el campo, se ha utilizado frecuentementecon resultados satisfactorios para resolver problemas
taxonómicos en grupos complejos (ge. HEYER 1978).
.Qor &zz¿tt e!ab=atfmdamenrn/a&~ et¿za¿env’ cia’m&ot/rt guafr¡vm&r ea’ la’
naruraúzay ay tu/o-momeAre sanz” ~L’ mt4tdo&od> úzc/ers-mbWÉkS~ ¡mii cómocty~frnrz.
MATERIAL Y MÉTODOS
Se han estudiado dos poblaciones de Alytes, una de A ohstetricans y otra de A. cisternasil. La
población estudiada de A obstetrtcans se encuentra en las inmediaciones de la laguna Grande de Peñalara.
Como vimos en el capítulo anterior, los datos bioacústicos y electroforéticos sugieren que esta población
puede considerarse perteneciente a la recientemente descrita subespecie A a almogavarzí (ARNTZEN y
GARcÍA-P±~RÍS1995). La población estudiada de A cisternaszi se encuentra en Mérida (Badajoz).
Se midieron un total de 20 machos y 20 hembras de A. obstetrfcans y 21 machos y 20 las hembras
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de A. ctnernasii. En todos los casos las mediciones se tomaron en individuos vivos que se liberaron
inmediatamente después de ser medidos. Las medidas se tomaron con un calibre digital Mitutoyo CD-15
(precisión 0.01 mm) o con un calibre convencional DEMM (precisión 0.05 mm). El sexo de todos los
individuos medidos era conocido. Sólo se utilizaron machos que fueron observados cantando, o machos
capturados después de ser observados liberando sus masas de huevos en el agua. De igual forma, sólo se
utilizaron hembras grávidas que presentaban huevos desarrollados de forma evidente bajo la piel
transparente inferior del abdomen.
Se midieron un total de 15 variables morfológicas, que aparecen señaladas en la tabla 4.1 (pág. 48).
La longitud-hocico cloaca (SVL) como siempre, se tomó presionando los individuos en su cara ventral
contra una regla. Todas las variables sujetas a simetría bilateral se midieron en el lado derecho.
Los análisis estadísticos se realizaron con las aplicaciones SPSS 5.0, Statistica 4.1 y Statview 4.1. Se
utilizó un análisis discriminante por pasos con una p de entrada de 0.05, y una p de salida de 0.10.
RESULTADOS
la media, desviación estándar y rangos de todas las variables morfológicas analizadas para ambos
sexos y ambas especies aparecen en la tabla 4.2 (pág. 49). Estos datos, sin corregir por el tamaño del animal,
muestran que en A. obstetricans, para la mayoría de las medidas (9/15, 60%), las hembras son
significativamente mayores que los machos, mientras que en A. cisternasíl sólo 4 de 15 variables (36%)
mostraron diferencias significativas.
Las variables fueron transformadas logarítmicamente para corregir el efecto alométrico del
crecimiento continuo, y para minimizar las diferencias entre varianzas. Para cada especie, cada una de
dichas variables transformadas se usó en una regresión lineal con el SVL, y se tomaron los residuos de estas
regresiones para estudiar las diferencias entre sexos.
Después de este proceso, 5 de las 14 variables (36%) mostraron diferencias importantes entre
sexos enA obstetrlcans (HT, t= -2.74, p=O.O094; ND, t= -2.20, p=O.O34l; TI, t -2.35, p0.0238; FTL, t -
3.06, p0.O04; EFD, t -3.69, p=0.0007), y 6 de 14 (43%) enA cisternasil (HT, t= -3.20, p=0.0027; VT, t -
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3.59, p=O.0009; EW, t= -2.31, p=O0263; TFL, t~ -3.55, p 0.001; HLL, t= -2.69, p=0.0105; EFO, t p
0.0045). Sólo dos de estas variables (HT y EFO) mostraron diferencias importantes entre sexos en ambas
especies.
Un análisis de componentes principales (Hg. 4.1, pág. 50) muestra la gran similitud morfológica
entre los individuos de ambos sexos en ambas especies.
Se realizó un análisis discriminante para obtener un sistema de clasificación de individuos de sexo
desconocido. Se aplicó un análisis discriminante por pasos para cada especie para obtener funciones
discriminantes que maximizen la clasificación correcta de individuos. Los histogramas de los scores de las
funciones discriminantes se muestran en la figura 4.2 ~ág. 51). La función discriminante para el sexo
obtenida enA. obstetrlcans es: 0.8782 x 5W. - 2.0082 x NO - 1.4129x FTL - 1.0611 x EPO -2.6330, siendo el
punto de corte 0.0000. ParaA cistenzasii la función discriminante obtenida es: 1.5344X 1-1W + 1.4455xjlL -
1.9878 x VT + 3.7914 x NO -2.1746 x TFL - 13.4771, y el punto de corte es 0.0368. Si el valor obtenido en la
función está por encima del punto de corte, el diagnóstico será hembra, si está por debajo, el diagnóstico
será macho. ParaA obstetricans sólo cuatro variables fueron incluidas en la función (SVL, NO, FTL y EFO),
mientras que para A. cisterna-sil se incluyeron cinco variables (HW,JL, VT, NO yTFL) (Hg. 4.3, pág. 52). La
función discriminante obtenida para A obstetricans clasiftca correctamente el 95% de los individuos (100%
de las hembras y 90% de los machos), mientras que la función obtenida para A. cisternasil clasifica
correctamente el 97.56% de los individuos (95% de las hembrasy 100% de los machos).
Otros análisis discriminantes se realizaron tomando las variables de una en una. En A obstetrzcans
la variable JL mostró el mayor poder discriminatorio, clasificando correctamente el 80% de los individuos
(90% de las hembras y 70% de los machos). Para A cisterna-sil la variable con mayor poder discriminatorio
fue NO, que clasificó correctamente el 83% de los casos (80% de las hembras y 86% de los machos). ParaA
obstetricans si 14.132 xJL - 107.131 > 12.959xJL -90.199, entonces el individuo se clasifica como hembra
paraA cisternasi4 si 111.062 x NO -191.467> 105.543 xNO -172.930, entonces el individuo se clasifica
como hembra.
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DISCUSIÓN
En A. obstetricans las hembras parecen ser consistentemente más grandes en tamaño que los
machos, mientras en A. cisternasii, las diferencias están menos marcadas.
Las medidas relativas al tamaño del tímpano (~-~T, Vr) son proporcionalmente más grandes en los
machos, aunque las diferencias no son significativas en tres de las cuatro variables en valores absolutos, Esto
podría ser resultado de la presión selectiva impuesta por la vocalizaciones sobre la estructura auditiva. Se
supone que machos y hembras tienen sus sistemas auditivos sintonizados en los mismas rangos de
frecuencia (determinado por los rangos de las llamadas de apareamiento de los machos en sus
poblaciones>, y dado que el tamaño del tímpano puede tener efecto sobre la frecuencia de sintonización
(SHOFNER y FENG 1984), éste debería ser semejante en machos y hembras. Como los machos tienen tallas
corporales menores, se explicaría la diferenciaobservada en el tamaño relativo de los tímpanos.
De forma similar, el tamaño relativo de los brazos (EFO) es mayor en los machos de ambas
especies, posiblemente reflejando las presiones selectivas para la habilidad en el amplexo. Por otra parte,
los miembros inferiores (TEL, HLL) son sólo significativamente más grandes en los machos de A.
cisternasii. Estas diferencias podrían ser el resultado de la selección para el mejor transporte y
manipulación de la puesta, aunque esta tendencia no puede ser tan clara en A. obstetricans porque, en
promedio, los machos de dicha especie transportan masas de huevos que son proporcionalmente menos
pesadas en relación al peso del cuerpo (R. Márquez, com. pers.).
Las funciones discriminantes obtenidas permiten la determinación de sexos en base a un número
razonable de variables morfológicas en cada especie, por lo menos para los individuos adultos de las
poblaciones que se estudiaron. En efecto, el porcentaje de clasificación correcta cuando se usa sólo una
variable (80% en A. obstetricans y 83% en A. cisternasil) puede ser suficiente para algún estudio. Sin
embargo, hay que tenerespecial cuidado en utilizar estas funciones discriminantes en otras subespecies de
Alytes, o en muestras que incluyan tamaños corporales fuera del rango de este estudio. Ami’rzEN y GARCÍA-
PARiS (1995) demostraron que existe una marcada variación geográfica dentro y entre especies de Alytes,
aunque el estudio no consideró el dimorfismo sexual dentro de las poblaciones, y algunas de las diferencias
observadas podrían ser atribuibles a diferencias en la proporción de sexos del muestreo entre poblaciones
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o especies.
Este estudio es un ejemplo de una herramienta metodológica que puede ser utilizada en casos
como los descritos, pero para generar funciones discriminantes válidas para poblaciones conaetas deben
usarse datos de individuos de sexo conocido de esas poblaciones. Esta metodología puede aplicarse en el
estudio de otras poblaciones de Alytes o en otras especies de anuros con escaso dimorfismo sexual, donde
la determinación de la relación de sexos es primordial. Todas las medidas deberían tomarse de un número
creciente de ejemplares hasta alcanzar un número suficiente de individuos de sexo conocido que
proporcionen el porcentaje de clasificación correcto deseado. Entonces pueden obtenerse las funciones
discriminantes y el sexo de individuos indeterminados previamente observados puede determinarse a
posteriori. Después, midiendo únicamente las variables incluidas en la función discriminante de cualquier
nuevo individuo observado puede determinarse su sexo.
Esta técnica puede ser usada en el estudio de poblaciones relictas de .Alytes tales como el sapo
partero de Mallorca, Alytes muletensis cuyo plan de recuperaciónse realizaen la actualidad, y posiblemente
en otras especies amenazadas de sapo de partero, como el recientemente descritoA. dickbilleni (ARmZEN
y GARcÍA-PARÍs 1985), que presenta poblaciones aisladas y muy reducidas (MÁRQUEZ a al. 1994). De igual
forma, esta metodología puede ser usada durante todo el año en estudios de campo de poblaciones de
otras especies de anuros que sólo presentan caracteres sexuales secundarios durante la época de
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COMPETENCIA ACÚSTICA Y
SELECCIÓN DE PAREJA EN
ALYTES OBSTETRICANS
Y ALYTES CISTERNAS II
Basado en:
Bosch, J., y Márquez, It, 1996. Acoustic competition in male m¡dw¡fe roads Ajytes obstetricans and Alytes cistemasil: response
tu neighbor size and calling rute. Implicaúons for femaJe choice. Ethology, 102: 841-855.
RESUMEN
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INTRODUCCIÓN
WIISoN (1975) estableció que hay comunicación entre dos animales cuando un cbservador externo
puede detectar cambios predecibles en el comportamiento de uno de ellos (el reactor) en respuesta a
determinadas señales del otm animal (el actor). La comunicación acústica en anuros es un modelo excelente para
estudiar diferentes hipótesis evolutivas y establecer nuevas teorías (pe. LYrrLEJOHN 1988; RYAN et al. 1990;
GERHARDT 1994a). En el contexto de la selección sexual, la comunicación en anuros se ha estudiado en relación a
la selección sexual por elección de pareja por parte de las hembras (pe. SUILIVAN y LEEK 1987; RYAN 1990;
GERHARDT 1991; WAGNER y SumvAN 1995), y por la competencia macho-macho (pe. SCHwARIiZ 1989; WAGNER
1989a; WElls y TAJGEN 1989). En este último caso, la competencia macho-macho a través de la comunicación
acústica, ha sido considerada como un comportamiento agonístico (que precede a un posible combate fisico) (pe.
FELiEnS 1979) o como una competencia en la inversión cuando la actividad fonadora implica un considerable
consumo energético (SULLIVAN y WALSBERG 1985; WELLs y TMGEN 1986; KIUMP y GE¡u±~riDT1987; RYAN
1988b; TEJEDO 1992; ScHWAR1Zet al. 1995) o un mayor riesgo de exposición al peligro (RYAN 1985).
Como hemos visto, el sistema de apareamiento de A obstetricans y A cisternasil se ha descrito con
gran detalle (DE LISIE 1873, 1876; HÉRoN-ROVER 1886; HEINZMANN 1970; CRESPO 1979; LóPEZ-JURADO et al.
1979; RODRíGU~-jlMÉNEZ 1984; MÁRQUEZ y Vnnai 1991), sin embargo, el combate o desplazamiento entre
machos nunca se ha sido observado. Por otra parte, hay evidencias de que los predadores que se orientan
acústicamente como los búhos, no incluyen entre sus presasestas especiesde forma significativa. La ventaja en el
apareamiento de los machos de mayor tamaño seha descrito para ambas especies (RAxwoaTm’ 1990; MARQUEZ
1993), y ha sido parcialmente explicadapor las preferendas de las hembras hacia las llamadas de baja frecuencia,
que son emitidaspor machos más grandes (MÁRQUEZ 1995a, 1995b). Como vimos en el capítulo 3, las llamadas
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de apareamiento de los machos deAlytes son notas tonales cortas con estructura temporal y espectral sencillas (la
única frecuencia enfatizada es la frecuencia fundamental o dominante) (Scm~snni 1966; HEINZMANN 1970;
CRESPO eta!. 1989; MÁRQUEZ yVERRELI 1991; BUSH 1993; capítulo 3). Mientras que la frecuencia dominante y la
duración de lallamadaparecen ser constantes en los individuos (aunque la duración varíe con la temperatura), la
tasa de emisión de las llamadas es mucho m~s variable (siempre para la misma temperatura). Esto sugiere que la
duración de la llamada y la frecuencia dominante son propiedades acústicas estáticas, mientras que la tasa de
emisión esuna propiedad acústica dinámica (según GERHARDT 1991).En un número considerablede especies de
anuros (pe. RYAN 1988a; GERHARDT 1994a>, el tamaño de los machos se haya correlacionado significativamente
con la frecuencia dominante de las llamadas, mientras que la duración de la llamada está correlacionada
significativamente con la temperatura corporal. Esto también ocurre enAlges (MÁRQUEZ 1995a, 1995b; MÁRQUEZ
y BOSCH 1995, capitulo 3).
A pesar de toda la información disponible sobre el comportamiento y la bioacústica de los sapos parteros,
la mayoría de los estudios sehan limitado a describir las llamadas de los machos o las preferencias de las hembras
en experimentos de fonotaxis. Sin embargo, hasta el momento no se han estudiado las interacciones acústicas
macho-macho. Un estudio de tales interacciones esnecesario para determinar el papel de la competencia macho-
machoen los sistemas de apareamiento deAlytes.
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MATERIAL Y MÉTODOS
Se han estudiado una población de A. obstetricans en la laguna Grande de Peñalara (Sierra de
Guadanama, Madrid) y una población de A cisternas!! del oeste de España (Mérida, Extremadura) durante las
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estaciones de apareamiento del período comprendido entre 1993 y 1995.
Para construir llamadas sintéticas se obtuvo una muestra de llamadas naturales de las poblaciones de
estudio. Se analizó una muestra de 3 a 23 llamadas por cada macho. Las grabaciones y su posterior análisis se
realizaron como se indica en el capítulo 2.
Las llamadas sintéticas utilizadas para todos los experimentos se construyeron como se describe en el
capítulo 2. La duración de las llamadas sintéticas para cada población se ajustó a la duración media, que se
corresponde con la temperatura media registrada durante la estación reproductora. Las frecuencias dominantes y
las tasas de emisión de llamadas utilizadas en los experimentos de playback, correspondían a la media de la
población ±1.5 DE Qos valores siempre se encontraban dentro del rango de la población) Qas medias
poblacionales reflejan la media de los valores medios para cada individuo; ver capítulo 3). Los valores de frecuencia
no se corrigieron por el tamaño del animal, por lo que reflejan parcialmente la distribución de tamaños de los
individuos las poblaciones, dado que el tamaño y la frecuencia están correlacionadas en ambas especies
(HEINZMANN 1970; capítulo 3).
EXPERIMENTOS DE PLAYIBACK CON MACHOS
Se realizaron experimentos de playback con machos deA obstetricans de Peñalara y deA cisternasil de
Mérida En cada experimento, se localizó a machos que cantasen de forma aislada en condiciones naturales. Se
consideró que un macho cantaba de forma aislada cuando ningún otro macho estabacantando a menos de 5 m de
distancia. Después de registrar una muestra de al menos 10 llamadas del macho aislado, se emitía una serie de
llamadas sintéticas con un reproductor de cassettes Sony TCM-84V situado aproximadamente a 1 m de dicho
macho. El nivel de presión de sonido (SPL) del estímulo en la posición del machoestudiado era aproximadamente
de 70dB (correspondiente al SPL de un macho llamando a una distancia de 1 m aproximadamente). Las llamadas
sintéticas y la respuesta del macho seregistraban de la forma habitual. Tras un período de descanso, de al menos
dos minutos, se realizaba un segundoregistro estimulando al macho ozn otra serie de llamadas sintéticas que se
presentaban bajo condiciones idénticas de presión de sonido y distancia. Este proceso se repetía cuatro veces, una
con cadaserie de las cuatroutilizadas, variando aleatoriamente el orden de emisión de las series. Las cuatnz series
de estímulos sintéticos presentados consistían en una secuencia de 15 llamadas idénticas, regularmente
espaciadas. Sólo se analizó la respuestadel machoa las 10 últimas llamadas, siendo ignoradas las 5 primeras en los
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análisis considerándolas de transición (para dar tiempo al macho para que se percatase y reaccionase ante la
presencia del intmso). Las series eran combinacionesde dos tipos diferentes de frecuencias dominantes: agudas
(A) y graves (G), y dos tasas de emisión distintas: lenta (L) y rápida (R). Para A obstetrzcans las llamadas
sintéticas utilizadas frieron: Al. (100 ms, 1300 Hz, 15.4 llamadas/minuto), AR (100 ms, 1300 Hz, 54.5
llamadas/minuto), GE (100 ms, 1000 Hz, 15.4 llamadas/minuto) y GR (100 ms, 1000 Hz, 54.5 llamadas/minuto).
ParaA. cisternas!!, las llamadas utilizadas frieron: AL (170 ms, 1618 Hz, 11.4 llamadas/minuto), AR (170 ms, 1618
Hz, 42.3 llamadas/minuto), GL (170 ms, 1364 Hz, 11.4 llamadas/minuto) y GR (170 ms, 1364 Hz, 42.3
llamadas/minuto).
Se analizaron tres parámetros de las llamadas de los machos estudiados antes y durante los experimentos
de playback: duración de la llamada, frecuencia dominante y tasa de emisión de la llamada. Los resultados se
analizaron mediante un ANOVA para medidas repetidas con comparaciones planificadas usando la aplicación
Statistica 4.1. Para normalizar las variables se transformaron mediante la fórmula log(x+1). Ya que todas las
comparaciones implicaban medidas repetidas (el mismo macho antes y durante la estimulación acústica), no
fueron necesarias las correcciones de la duración de la llamada por la temperatura, ni la de la frecuencia dominante
porel tamaño del animal.
EXPERIMENTOS DE IFONOTAXIIS
CON HEMBRAS GRÁVIIDAS
Se utilizaron hembras grávidas (con huevos maduros visibles a través de la piel del abdomen) que se
capturaron al comienzo del período reproductor en sus poblaciones naturales. Las llamadas sintéticas se emitían
alternativamente,mediante dos altavoces situados en lados opuestos de un recinto cerrado (1.8 x 1.8 m) bajo una
luz roja El volumen de las llamadas sintéticas seajustó en el centro del recinto a 70dB con un sonómetro Realistie
Sound Pressure Meter. La secuencia seguida para someter a las hembras al experimento fue aleatoria Se situaba a
cada hembra en el centro del recinto con el eje del cuerpo en ángulo recto con respecto al eje entre de los
altavoces, y era retenida en un recipiente permeable al sonido al menos un minuto; después se muraba el
recipiente y la hembrase aproximaba al estímulo. Si tocaba la pared del recinto en la base del altavoz o a 10 cm de
éste, se consideraba que habia elegido dicho estímulo. Si tocaba cualquier otro punto de la pared del recinto o
permanecía más de dos minutos sin moverse, el intento se consideraba nulo. Los estímulos empleados eran
secuencias de llamadas con la duración y frecuenciamedias para cada población, y únicamente diferían en la tasa de
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emisión de la llamada. ParaA obstetricans, se utilizamn llamadas a baja tasa de emisión (24.5 llamadas/minuto), y
a alta tasa (48.9 llamadas/minuto). ParaA cisternasii, la tasa bajade emisión era de 28.8 llamadas/minuto, y la alta
de 57.7 llamadas/minuto. Estos valores son los más cercanos posibles a la media de la tasa de emisión de cada
población ±LS DE, ya que los intervalos entre llamadas se corrigieron de furmna que el mayor era un múltiplo
entero del más corto, para así evitar el solapamiento entre los estímulos emitidos desde los dos altavoces. En
todos los casos la tasa de repetición de las llamadas utilizada en los estímulos sintéticos estaba dentro del rango
encontrado en la población natural. Las llamadas se emitían directamente desde un ordenador portátil, y eran
amplificadas mediante un reproductor de cassettes estéreo (ver capitulo 2).




En al figura 5.1 (pág. 69) semuestran los valores medios y el error estándar para la duración de llamada, la
frecuencia dominante y el intervalo entre llamadas antes y después de los cuatro experimentos realizados (A
obstetricans n=17, A cisternas!! n=16). Para estudiar el efecto de la presencia de un competidor sobre el
comportamiento fonador de los machos residentes serealizaron ANOVM con dos efectos (tabla 5.1, pág. 66). EJ
efecto “especie” analiza las diferencias en las tres variables del canto estudiadas entre ambas especies, mientras
que el efecto “competidor” analiza el efecto de la presencia de un competidor potencial representado por los
cuatro tratamientos retados con llamadas sintéticas. Los datos indican que ni la duración de la llamada ni la
frecuencia dominante de la llamada de los machos residentes se modificaron durante los experimentos de
pla~ack. Sin embargo, los machos de ambas especies emitían llamadas a una tasa siginificativamente más rápida
cuando eran sometidos a los experimentos de playback. Las diferencias altamente significativas encontradas para
el efecto ‘especie” sobre la duración y la frecuencia dominante de los machos estudiados no tiene aquí ninguna
trascendencia, ya que sólo aluden a las diferencias conocidas de duración y frecuencia de las llamadas de ambas
especies. Por lo tanto, el efecto “especie” sólo seha induido aquí para estudiar su posible interacción con los otros
efectos.
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El efecto de la frecuencia dominante y de la tasa de emisión de las llamadas de los competidores sobre el
intervalo entre llamadas del macho residente se estudió utilizando ANOVAs de tres efectos: “especie”,
“frecuencia” y “tasa de emisión”. El efecto de la “frecuencia” sobre la usa de emisión de las llamadas se analizó a
través de los dos niveles de frecuencias dominantes utilizadas en los playback (A y G). EJ efecto de la “tasa de
emisión de llamadas”seanalizó a través de los dos niveles de tasa de emisión de los estímulos (L y R) (tabla 5.2,
pág. 67). Solamente los efectos “especie” y “tasa de emisión” dieron diferencias significativas en la duradón de la
llamada de los machos analizados. La frecuencia dominante de los machos analizados sólo resultó
significativamente diferente para el efecto “especie”. El resultado más interesante aparece cuando se considera el
cambio en la usa de emisión de los machos analizados. En este caso los efectos de la frecuencia y de la tasa de
emisión del estimulo son altamente significativos. Esto indica que los machos de ambas especies incrementan en
mayor medida su tasa de emisión de llamadas cuando son sometidos a un estímulo de llamadas de frecuencia baja
que cuando sesometen a llamadas de alta frecuencia. Deforma similar, los machos de ambas especies aumentan
más su usa de emisión cuando están bajo el estímulo de llamadas con una alta usa de emisión que cuando se
someten a llamadas con una tasa bajade emisión. En este test, el efecto “especie” no fue significativo lo que indica
que la tasa de emisión de llamadas no essignificativamente diferente entre ambas especies (fig. 5.2, pág. 70).
El aumento relativo en usa de emisión experimentado (expresado como el porcentaje de cambio en el
intervalo entre llamadas) por los machos residentes fue extremadamente variable entre éstos. Aunque, en
algunos individuos los cambios en la usa fueron negativos (es decir, redujeron su usa de emisión durante los
playback), el cambio medio varió desde el 16% al 28% enA. obstetricans y desde el 15% al 43% en A cisternasii
(tabla 5.3, pág. 68). Las usas de emisión así como las frecuencias de los estímulos presentados eran fijas, mientras
que la usade emisión originaly la frecuencia de las llamadas de los machos estudiados eran distintas. La tabla 5.4
(pág. 68) muestra los resultados de las correlaciones entre la frecuencia dominante de los machos residentes y el
incremento en su usa de emisión en los playback. En todos los casos, las correlaciones no fueron significativas
sugiriendo que la magnitud de la respuestaen la emisión de llamadas no depende del tamaño absoluto del macho
residente.
Sin embargo, en ambas especies y en los cuatro experimentos realizados, el intervalo entre llamadas
antes del playback se correlacionaba negativamente con el cambio experimentado en el intervalo entre llamadas
(fig. 5.3, pág. 71; tabla 5.5, pág. 68). Es decir, los machos estudiados respondían con un incremento más alto en la
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tasa de emisión cuando originalmente estaban llamando a una tasa de emisión baja. Un analisis de covarianza
(ANCOVA) muestra que esta respuesta es similar en ambas especies en los cuatro playback realizados (tabla 5.5,
pág. 68).
EXPERIMENTOS DE FONOTAX]IS
Se estudió un total de 26 hembras grávidas de A obstetricans y 23 hembras grávidas de A cisternasil.
Las temperaturas durante los experimentos fueron cercanas a las temperaturas en condiciones naturales (A
obstetricans 11.60C, A cisternasil 22.30C). Las hembras de ambas especies fueron significativamente más
atraidas hacia el altavoz que emitía llamadas sintéticas a una usa de emisión mayor (A. obstetricans: 16 respuestas,
15 tasa rápida, 1 usa lenta, p=O.OOO2; A cisternas!!: 15 respuestas, 15 tasa rápida, O tasa lenta, p=O.OOOO).
DIISCUSIÓN
Los resultados de los experimentos de playback indican que únicamente los dos caracteres “estáticos” de
las llamadas, frecuencia dominante y duración, no parecen estar afectados dinámicamente por la competencia
acústica macho-macho. En unaspocas especies de anuros, se ha señalado un cambio en la frecuencia dominante
por la competenciaentre machos (IOPEZ et al. 1988; WAGNER 1989a, 1989b; GRAFE 1995). Éste no es el caso de
Alytes, donde seha demostrado que las hembras se aparean preferentemente con machos grandes, ya que son
más atraidas por las llamadas de frecuencia más baja que éstos emiten (HEINZMANN 1970, MARQUEZ 1995a,
1995b). Por ello, enAlytes la frecuenciadominante se puede considerar como un indicador adecuado del tamaño
de los machos (a pesar de lo cual este indicador puede ser adecuado pero no muy fiable debido a que el
coeficiente de regresión entre el tamaño del machoy la frecuencia no es demasiado alto, capítulo 3). La duración
de la llamada sólo variaba ligeramente durante los playback; las diferencias (significativas) encontradas en la
duración de la llamada porel efecto “tasa de emisión” se debe a un cambio mínimo en la duración de la llamada
(menos de 2 ms> en respuesta a los estímulos con distintas tasas de emisión. Este resultado representa menos
del 3% de cambio en la duración de la llamada en cada especie y se puede explicar como una relación negativa
intrínseca entre la duración de la llamada y el intervalo entre llamadas, relacionado con un aumento de la
temperatura de los individuos que llaman más rápidamente (HEINZMANN 1970).En otras especies de anuros se ha
encontrado un resultadosemejantede cambio en la duración de las llamadas con el incremento de intensidad de
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llamada (ScHWMnZ y WElls 1984a; WAGNER 198%). El hecho de que la magnitud del cambio en la duración de la
llamada sea extremadamente limitado escoherente con el ajuste de la duración de llamada en Alytes en función de
la temperatura (HEiNZMi~NN 1970; MARQUEZ 1995a; capítulo 3) y en Bombina, otro género de anuros con
característicasbicacústicas similares (ZwEiFEI 1959; LÓRCHER 1969; SCHNEIDER et al. 1986). Finalmente, la tasa
de emisión de la llamada, un carácter claramente “dinámico”, parece modificarse en presencia de un competidor
simulado. En estudios realizados con otras especies, donde este carácter está relacionado estrechamente con el
coste energético de la producción de la llamada,se han obtenido resultados semejantes (p.e. WEus 1988), por lo
que la tasa de emisión puede ser considerada como un indicador de la inversión reproductora (energética) del
macho. De forma similar, la emisión de llamadas a una tasa más rápida puede aumentar el riesgo de ser localizado
por cualquier preciador capaz de orientarse acústicamente, aunque en A/ytes es improbable que esta presión
selectiva llegue a ser de importancia dado que los sapos parteros no parecen ser presa habitual de ningún ave
nocturna (MARrÍNyLóPEZ 1990; Frs et al. 1994).
Los machos responden con un incremento más fuerte en la tasa de emisión en respuesta a las llamadas
sintéticas de baja frecuencia, que a las de alta frecuencia. Este resultado es muy interesante, porque demuestra
que no sólo las hembras receptivas responden de forma distinta a las llamadas de diferentes frecuencias
(MÁRQUEZ 1995a, 1995b), sino que también los machos responden de forma diferente según la frecuencia
dominante de las llamadas de los competidores. Esto se puede interpretar como que los machos utilizan la
frecuencia de la llamada del competidor a modo de indicador de su habilidad en la competencia o de su capacidad
de atracción de las hembras, y responden con un incrementogradual en la usa de emisión. Alternativamente, este
hecho podría tener una explicación mecanicista debido a la posibilidad de que las llamadas de frecuencia más bajas
pueden serpercibidas como sonidos más intensos porel aparato auditivo de los machos, y que las diferencia en la
respuesta a los estímulos con dos frecuencias distintas sería la misma que a estímulos con intensidades distintas
(machos de tamaño similar a distancias diferentes). Las dos especies de A/ges son, junto a Aa-ls crepitans
blanchard! (WAGNER 1989b), algunos de los raros casos donde se ha encontrado que los machos responden de
forma diferente a llamadas de competidores de diferente frecuencia. Por otra parte, la frecuencia puede
considerarse hasta ahora como un criterio estático (según GERHARDT 1991) en todas las especies analizadas de
A/ges. Respecto al efecto del tamaño de los machos analizados, nuestros resultados son semejantes a los
encontrados para A c. blanchard! (WAGNER 1989a), donde tampoco se observó variación en la respuesta en
función del tamaño absoluto o relativo de los machos analizados. Sin embargo, nuestros resultados difieren de los
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de GREEN (1990), que encontróque los machos grandes de Pbysalaemuspustulosus aumentaban la complejidad
de sus llamadas en un grado mayor que los machos más pequeños cuando se les sometía a un estímulo que
representaba un machointruso.
Los machos responden con un incrementomayor en su tasa de emisión a las llamadas sintéticas con alta
tasa de emisión que a las de usabaja. Este aumento en la tasa de emisión ha sido registrado en muchas especies
de anuros (pe. WAGNER 198%). Por lo general, el incremento máximo en la tasa de emisión observado ha sido del
43% en A cisternasii y del 28% en A obstetricans. Estos valores están dentro del rango observado en otras
especies de anuros.
Una diferencia básica entre la percepción de un competidor que llama a una tasa de emisión alta, y un
competidor de mayor tamaño, es que únicamente la respuesta al primero es gradual y está correlacionada con la
tasa de emisión del machoresidente. Por esto, un macho que está llamando a una tasa de emisión baja, cuando se
expone a un estímulo con una usa de emisión mucho mayor que la suya propia, incrementará su usa de emisión
en mayor medida que un macho llamando a una usa elevada antes del estímulo. En el caso de la frecuencia
dominante, la frecuencia de la llamada del macho no está correlacionada con el cambio en la usa de emisión, lo que
indica que los machos mayores (que emiten llamadas con frecuencias dominantes más bajas) no aumentan mas
sus tasas de emisión que los machos pequeños. Estos resultados pueden interpretarsededos formas que no son
mutuamente excluyentes. Una primera interpretación, sugeriría que el macho residente cambia su usade emisión
a un máximo en presencia de un competidor que tenga una frecuencia dominante más baja. Al contrario, la
respuesta puede ser gradual en presencia de competidores llamando a diferentes tasas de emisión, así, el macho
residente incrementará su tasa de emisión sólo lo imprescindible para neutralizar la diferencia de “atracción” del
competidor. Esta hipótesis escoherente con el hecho de que el efecto “frecuencia” parece ser mas significativo
que el de la “tasa de emisión” (tabla 5.2, pág. 67) (esta comparaciónsólo es válida porque tanto la usa de emisión
como la frecuencia del estímulo se tomaronen una magnitud relativa similar respecto alvalor medio poblacional: +
1.5 D~. Unasegunda interpretación, más mecanicista, puede explicar la respuestagradual al estímulo con usas de
emisión más alus, relacionándolas con procesos de retro-alimentación o jeedback en las interacciones acústicas
de los machos. El ajuste de las respuestas a los estímulos ha sido estudiado en gran número de especies de anuros
(pe. WElls y ScHwAJ<iZ 1984; SCHWARIZ 1987) y será desarrollado en los capítulos 6 y 7.
La relevancia del efecto de la usade emisión de las llamadas de los machos en la elección de las hembras
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es obvia porque los resultados de los experimentos de fonotaxis son altamente significativos. El mayor atractivo de
las llamadas emitidas a alus tasas es un hecho común en anuros, y la mayor estimulación acústica que implica es
evidente (WEUS 1988; GERHARDT 1994).
Los resultados sugieren que existe competencia acústica entre machos en las dos especies estudiadas.
Este tipo de competencia parece serdistinta de la descrita para otros anuros, en los que las interacciones acústicas
entre machos están relacionadas con la defensa de un territorio o como una gradación hacia interacciones agresivas
físicas. Los machos de Hyla versicolor defienden un territorio a través de la emisión de llamadas agresivas o
mediante la lucha física (PELLEES 1979). Los machos de Philautus leucorbinus aumentan su usa de emisión y la
complejidad de sus llamadas, y esto ha sido interpretado como un mecanismo para disuadir a los machos
competidores del combate físico (MArc 1983a). Sin embargo, en todas las especies de Alytes, los machos se
encuentran con frecuencia llamando muy próximos unos de otros (bajo la misma piedra o en el mismo refrigio) y
nunca se han observado combates físicos entremachos.
Los cambios en la complejidad de la llamada no han aparecido en la evolución de A/ytes y la competencia
acústica podría deberse a un mero aumento del atractivo para las hembras a través de una inversión energética
mayor, o bien ser una respuesta mecanicista a las interacciones entre los machos. En los próximos capítulos, se
analizarán estas dos explicaciones mediante el estudio de las interacciones e interferencias acústicas entre machos
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Duración
QL CM QL CM
efecto errar errorSecta efecto E p
Especie 1 1.81 2? 0.03 61.71 0.011)
FrecuencIa 1 0.0) 2? 011) 0.49 0A89
Taso de emisión 1 OíD 2? 0.0) 6.68 OfliS
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INTERACCIIONES ACJCJSTRCAS
MACHO-MACHO Y SELECCEÓN DE
PAREJA EN ALYTES OBSTETRIICANS
Y A. CISTERNASII (PARTE ID.
AJUSTE TEMPORAL DE LAS LLAMADAS
RESUMEN
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RNTRODUCCIIÓN
los machos de los anuros se congregan frecuentemente formando corosmás o menos numerosos.
Aunque para algunas especies se ha demostrado que densos agrupamientos de machos cantores provocan
un abandono de la actividad fonadora por parte de algunos machos para competir mediante luchas físicas
(TEJEDO 1988), en general los machos de los anuros incrementan su esfuerzo a la hora de llamar cuando se
encuentran agrupados en coros (WElls 1977b, 1988).
Las vocalizaciones de los machos son emitidas a gran intensidad, y pueden llegar a representan el
mayor gasto energético realizado en el contexto de la reproducción &.e. TAIGEN et al. 1985). Además, en la
mayoría de las especies constituye casi el único patrón utilizado por las hembras en los procesos de
selección de los machos. Por todo esto, la habilidad de los machos para conseguir que sus vocalizaciones se
transmitan en el espacio acústico de la manera más flivorable representa un factor de gran importancia para
los anuros.
En numerosas ocasiones, los coros de machos cantores pueden estar constituidos por más de una
especie. Se ha observado, sobre todo en zonas tropicales, que los lugares empleados en la reproducción
pueden estar ocupados por numerosas especies (ver pe. DtJELIMAN y TRUEB 1986), por lo que además de
las interacciones acústicas habituales entre machos conespecíficos también se producen interacciones
acústicas entre machos interespecíficos. Se han identificado tres formas principales de interacciones entre
especies motivadas por las vocalizaciones de machos no conespecíficos: primero, dada la gran intensidad a
la que se emiten las llamadas, el sonido de una especie puede enmascarar las de otras especies; segundo,
machos cantores de diferentes especies pueden interaccionar de forma agresiva produciendo
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vocalizaciones especiales que motiven peleas interespecíficas; y tercero, se pueden producir apareamientos
interespecíficos no deseados (GERHARDT y ScHw~a 1994).
Aunque existen formas simples de evitar las interferencias acústicas entre especies, como son la
diferenciación de los lugares de reproducción (pe. PENGILLEY 1971; HEYER 1976), de las estaciones
reproductoras (pe. SCHWAR’IZ y WELlS 1983a) o de los horarios en los períodos de actividad de canto (p.c.
BOWKER y BOWKER 1979; DREWRY y RAJ~D 1983), en muchas especies se han detectado mecanismos
destinados a evitar interferencias que afectan a las propiedades mismas de las vocalizaciones. Por ejemplo,
la utilización de diferentes frecuencias espectrales por machos de diferentes especies que comparten el
mismo espacio y tiempo en su actividad fonadora, así como la sintonización del sistema auditivo de las
hembras hacia las frecuencias de los machos conespecificos, crea “canales privados” para la comunicación
intraespecífica (GnEr~oT 1994). En algunas especies de anuros se ha detectado fenómenos de
desplazamiento de carácter reproductor en algunas características de las llamadas (p.e. LI’rrLEJOHN 1977;
LITTLEJoHN y IDFTUS-HILLS 1968). Otro mecanismo destinado a evitar interferencias, son los ajustes
temporales de las llamadas en una escala temporal fina. Así, muchos machos pueden realizar ajustes
temporales de sus llamadas para evitar interferencias con las de de otra especie, principalmente si las
llamadas de ambas especies presentan una estructura semejante (pe. SCHWARTZ y WELLS 1984a, 1984b,
1985).
Aunque las interacciones acústicas entre machos de diferentes especies pueden resultar
importantes, lo son aún más las interacciones intraespecíficas.
En muchas especies de anuros se ha constatado la existencia de interacciones acústicas entre
machos cantores. Sin embargo, el estudio de las interacciones acústicas no siempre resulta sencillo ya que,
en muchas especies el repertorio acústico incluye otros tipos de llamadas además de las llamadas de
apareamiento, como llamadas agresivas y territoriales cuyo objetivo es mantener la distribución espacial de
los machos (pe. SCHwARVZ y WElls 1985; WAGNER 1989b).
Una interacción acústica se podría definir como un cambio en el comportamiento fonador de un
macho motivado por las vocalizaciones de otro macho cercano. El ajuste temporal de las llamadas de los
machos respecto a las llamadas del vecino es sin duda el mecanismo más sencillo para evitar las
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interferencia acústicas.
Ya en 1949 GoIN señaló que los machos del-Iyla crucifer cantan en ocasiones formando dúos o
tríos, y posteriormente otros trabajosapuntaron la existenciade una organización social dentro de los coros
de machos cantores (BOGERT 1960; DIJELIMAN 1967; WIISoN 1975).
Las diferencias en el aspecto temporal de las llamadas de los machos fue apuntada por PosTn
(1967) cuando constaté que ciertos machos iniciaban el coro con más frecuencia que otros. SCIINEIDER
(1967 y 1968) señaló que los machos de Hyla meridionalis e Hyla arborea, cuando cantan junto a otros
machos, alternan sus llamadas en el tiempo para evitar los solapamientos.
Posteriormente WHrmEY y KREBS (1975a) demostraron que las hembras de hílidos tenían en cuenta
los patrones temporales de las vocalizaciones, seleccionando los machos que iniciaban los coros con mas
frecuencia. Sin embargo, GRáPE (1996) encuentra que las hembras de Hyperolius mannoratus no muestran
ninguna preferencia pormachos que canten en primero en segundo lugar en las interacciones acústicas.
El estudio de las interacciones acústicas en anuros ha sido abordadode muchas formas posibles. El
análisis del comportamiento fonador de varios individuos simultáneamente es sin duda de gran importancia
para comprender la dinámica de las interacciones acústicas entre machos. Sin embargo, la inherente
dificultad para el seguimiento de más de dos individuos a la vez, ha hecho que la inmensa mayoría de los
estudios cuantitativos sobre interacciones acústicas se hayan limitado a las interacciones entre dos machos
cantores, siendo excepcionales los trabajos en los que se aborda el estudio de más de dos machos
simultáneamente (pe. BRUSH y NARINs 1989; Sci¡w~r 1993).
Los dos métodos usados hasta la fecha para el estudio de las interacciones acústicas son, por un
lado, el estudio de las interacciones naturales de machos cantores, y por otro, el uso de técnicas de
playback en las que se somete a un individuo a una serie de estímulos que consisten en llamadas sintéticas
o naturales.
WIenER y SEIBT (1974) correlacionaron el retraso de la llamada de un individuo (A) con el
correspondiente período de las llamadas del macho vecino (B). Si las llamadas del macho A provocan la
emisión de las llamadas del macho B, entonces el intervalo entre llamadas del macho B se incrementará si
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aumenta el intervalo entre las llamadas del macho A y E, ya que el macho B ‘espera a que se produzca la
llamada del macho A para emitir su llamada. De esta forma, analizando el grado de correlación entre EA y
BE o AB y AA podemos analizar, no sólo si uno o ambos machos están realizando un ajuste temporal de sus
llamadas con las del vecino, sino también conocer la magnitud de ese ajuste.
SCHNEIDER et aL (1988) demostraron la existencia de interacciones acústicas en 4 especies de
anuros neotropicales comparando la distribución observada y esperada de las latencias (intervalo entre el
inicio de una llamada y el inicio de la siguiente) de machos que cantaban junto a otros machos.
KLIJMP y GERHARDT (1992) indicaron algunos aspectos claves para demostrar y cuantificar las
interacciones acústicas entre machos.
El ajuste de las llamadas en las interacciones se puede caracterizar midiendo el ángulo fase de la
llamada de un individuo con respecto a los períodos de las llamadas del vecino. Así, un ángulo fase de 1800
significa que ambos individuos alternan sus llamadas en el tiempo a intervalos regulares idénticos, un
ángulo de 00 indica que ambos machos cantan simultáneamente, y ángulos fase entre 0’y 180<> (o entre
180<> y 360<>) indican que el canto de un individuo es seguido inmediatamente por el del vecino. El ángulo
fase puede considerarseun carácter especifico, dado su alto grado de estabilidad (pe. para I-Iyla arborea el
valor es 180u) (KiUMP y GERHARDT 1992).
Como hemos visto en el capítulo anterior, en Alytes se ha podido constatar la existencia de
competencia acústica entre machos. Así, se ha demostrado que los machos de Alytes incrementan la tasa de
repetición de sus llamadas en respuesta de las vocalizaciones de un competidor cercano. Hemos visto
también en el capítulo 5, que la respuesta de los machos, aunque no presenta un carácter gradual,varía en
función del tamaño del competidor. Además, las hembras de Alytes seleccionan machos que emiten sus
llamadas a tasas elevadas.
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MATERI[AL Y MÉTODOS
Se realizaron grabaciones y experimentos de playback convencionales en el campo en dos
poblaciones de Alytes.A. obstetricans se estudió en la laguna Grande de Peñalara, mientras que A.
cisternasii se estudió en Mérida.
ANÁLIISIIS DE IINTERACCWNES NATURALES
Para estudiar las interacciones naturales entre individuos se realizarongrabaciones en el campo de
machos que se encontraban cantando muy próximos (menos de 5 metros). Las grabaciones fueron
realizadas en cinta cassette y posteriormente fueron digitalizadas a 22 kHz y 8 bits con ayuda de software y
hardware SoundTools para Macintosh. Utilizando la aplicación Signalyze para Macintosh, se cuantificó la
duración de la llamada, su frecuencia espectral, así como el intervalo entre llamadas de cada macho y el
retraso entre las llamadas de cada machoy las llamadas del vecino.
EXPERIIMENTOS DE PLAYBACIK
Para estudiar el ajuste temporal de las llamadas se realizaron dos tipos de experimentos de
playback, unos a corto plazo y otros a largo plazo. En ambos experimentos se usaron llamadas sintéticas
generadas por ordenador. Cuando se detectaba un macho cantando de forma alsíada era registradodurante
al menos 10 vocalizaciones (100 en los experimentos a largo plazo), y después se emitían una serie de
estímulos mediante un cassette Sony TCM-84V situado aproximadamente a 1 m de distancia (presión de
sonido aproximada a lm, 70 dB).
EXPERIMENTOS A CORTO PLAZO. Enlosexperimentosacortoplazose
utilizaron cuatro sedes de 15 llamadas sintéticas regularmente espaciadas, considerando las 5 primeras de
adaptación y por consiguiente excluyéndolas de los análisis. El orden de las distintas series se varié de
forma aleatoria y se esperó al menos dos minutos entre dos series. Las series variaban en dos tipos de
frecuencia dominante: agudas (A) y graves (G), y dos tipos de tasa de emisión: lenta (L) y rápida (R). Para A.
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obstetricans las llamadas sintéticas utilizadas fueron: AL (100 ms, 1300 Hz, 15.4 llamadas/minuto), AR (100
ms, 1300 Hz, 54.5 llamadas/minuto), GL (100 ms, 1000 Hz, 15.4 llamadas/minuto) y GR (100 ms, 1000 Hz,
54.5 llamadas/minuto). ParaA. cisternasil, las llamadas sintéticas usadas fueron: AL (170 ms, 1618 Hz, 11.4
llamadas/minuto), AR (170 ms, 1618 Hz, 42.3 llamadas/minuto), GL (170 ms, 1364 Hz, 11.4
llamadas/minuto) yGR (170 ms, 1364 Hz, 42.3 llamadas/minuto).
EXPERIMENTOS A LARGO PLAZO. En los experimentosalargo plazo
(sólo para A. obstetricans) se utilizaron cuatro series de 100 llamadas sintéticas, tres de ellas variaban en la
frecuencia dominante: Agudo (100 ms, 1300 Hz, 24 llamadas/minuto), Medio (100 ms, 1150 Hz, 24
llamadas/minuto), Grave (100 ms, 1000 Hz, 24 llamadas/minuto), y la cuarta serie consistía en llamadas de
frecuencia media dispuestas temporalmente al azar (dentro del rango observado para esa población): Azar
(100 ms, 1300 Hz, 8-60 llamadas/minuto). A cada macho sólo se le presentó una de las tres series para evitar
la posible adaptación al tratarse de un experimento de larga duración. Durante los playback se registraron
los estímulos y las respuestas de los machos y posteriormente las grabaciones se analizaron como se ha
comentado antes.
El ajuste de las respuestas frente al estímulo se analizó de la siguiente manera: el tiempo de
respuesta (TR) sería el tiempo desde el inicio del estímulo al inicio de la respuesta; mientras que el tiempo
de respuesta esperado (TE) correspondería a la mitad del tiempo entre el inicio de un estímulo y el inicio
del siguiente. Si el macho analizado no estuviese coordinando sus llamadas con los estímulos, se esperaría
una distribución continua de la relación TR/IF entre O y el valor del tiempo entre estímulos.
Si la respuesta al estímulo se produce de forma rápida y coordinada se esperaría que la relación
TE/TR fuese menor a 1. Al tratarse de experimentos de playback estáticos (no interactivos) es posible que
entredos estímulos el macho analizado emita más de una respuesta. Si entre dos estímulos se producen 2
respuestas el TE sería el tiempo entre el inicio de un estimulo y el inicio del siguiente partido por 3 (y así
sucesivamente) (fig. 6.1, pág. 93). En los experimentos a corto plazo los resultados fueron analizados
mediante un ANOVA de medidas repetidas (para evitar el efecto de la variación en la temperatura de cada
macho) y comparaciones planificadas. En los experimentos a largo píazo se realizaron tests de los signos
para una muestra.
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Para estudiarel posible efecto del tamaño o la temperatura corporal de los machos en el grado de
ajuste conseguido en las interacciones, se realizó otro experimento más de playback (sólo para A
cisternasiú. En este caso se utilizaron secuencias de estímulos que contenían 10 series de 5 estímulos cada
una. El intervalo en cada serie era constante, variando entre series de 1247 a 5072 ms de forma regular. Para
cada serie de estímulos y para cada macho, se calculó el ajuste medio y se correlacionaron con distintas
variables corporales.
EXPERIMENTOS DE FONOTAXIIS
En los experimentos de fonotaxis se utilizaron hembras grávidas y llamadas sintéticas emitidas
directamente desde un ordenador portátil PowerBook 165c, en un recinto cuadrado de 1.8 metros de lado
e iluminado con una luz roja. ParaA. cisternasil se utilizaron hembras de la población de Mérida, mientras
que para A. obstetricans se utilizaron hembras de Peñalara y Formigal. El volumen de las llamadas sintéticas
se ajustó a 70 dB en el centro del recinto con un sonómetro Realistic Sound Pressure Meter. Cada hembra
era colocada en el centro del recinto, tras cuyos dos lados opuestos se encontraban dos altavoces que
emitían dos estímulos diferentes de forma alternativa. La hembra era retenida en el centro durante 30
segundos mediante un cilindro permeable al sonido para habituarse, y después disponía de dos minutos
para elegir uno de los dos estímulos presentados. Se consideraba que la hembra elegía un estímulo si
tocaba el altavoz tras la pared o tocaba la pared a menos de 10cm de la base del altavoz.
Se realizaron dos experimentos de fonotaxis distintos. En el primero de ellos la hembra debía
elegir entre dos interacciones de dos machos, la primera correspondía a dos machos (uno con una
frecuencia correspondiente a un macho de tamaño grande y otro con frecuencia correspondiente a un
macho de tamaño pequeño) que cantaban con un ángulo fase de 90<>, y la segunda a dos machos con
características espectrales similares que cantaban con un ángulo fase de 180<> (A obstetricans: 100 ms, 1000
y 1300 Hz, 24.5 llamadas/minuto; A. dsternasii: 170 ms, 1364 y 1618 Hz, 26.9 llamadas/minuto) (fig. 6.2a,
pág 94). En el segundo experimento se utilizaron llamadas que correspondían a dos machos de tamaño
mediano y la hembra debía elegir entre un macho que siempre iniciaba la interacción y un macho que
siempre contestaba en segundo lugar (A. obstetricans: 100 ms, 1150 Hz, 24.5 llamadas/minuto; A.
cisternasil: 170 ms, 1491 Hz, 26.9 llamadas/minuto) (fig. 6.2b, pág. 94). En A. cisternasil este último
experimento se repitió una vez más bajando la temperatura de las hembras artificialmente.
cap. 6 pág. 79
En el primer experimento, las preferencias de cada hembra fueron estudiadas 4 veces, mientras
que en el segundo sólo 2 veces. Se calculó la probabilidad de elección de cada hembra para el estimulo más
elegido en general, según el número de aciertos e intentos válidos (p. e. si una hembrarespondía 3 de las 4
veces, y en 2 de ellas elegía el estimulo más preferido, la probabilidad asignada de esa hembra era de 2/3).
En cada experimento las probabilidades de elección de los estímulos se compararon a la probabilidad
esperada por azar (0.5) mediante un test de los signos para una muestra.
RESULTADOS
ANALIISIIS DE IINTERACC IONES NATURALES
Se han analizado 7 secuencias largas de interacciones acústicas naturales en A. obstetricans y 8 en
A. cisternasil (18-60 interacciones)
Utilizando la metodología propuesta por SCHNEIDERet aL (1988) para comparar las latencias
observadas y las esperadas por azar, se obtienen resultados altamente significativos en todos los casos
analizados (tabla 6.1, pág. 88). Es decir, el patrón de distribución temporal de las llamadas de los dos
machos implicados en una interacción no se debe al azar, sino que al menos un macho está colocando sus
llamadas de forma ordenada haciéndolas coincidir en el tiempo con las del otro (fig. 6.3, pág. 95).
Analizando la relación AB-AA o BA-BB se obtienen resultados significativos en 3 de las 7
interacciones analizadas en A obstetricans y en 3 de las 8 de A cisternasii (tabla 6.2, pág. 89). El desvío de
la pendiente de las rectas de regresión (b) sobre cero no es significativo en A. obstetricans (nffl,
media=0.46, t=1.6, p=O.l68l), pero si enA. cisternasii (n=9, media=O.693, t~4.7, p=O.0O16). El ajuste de
las llamadas (inferido por el coeficiente de correlación r) no presentavalores muy elevados en la mayoría de
los casos. Aunque con este método no se obtienen resultados concluyentes, al menos enA cisternasil se
observa un indicio de relación positiva entre AB y AA, esto es, la llamada del macho B está provocada por la
emisión de la llamada del macho A (fig. 6.4, pág. 96). Además, observando la distribución total de los
intervalos AB, se comprueba que en las interacciones naturales se producen constantes cambios en el
orden de llamada de ambos machos, es decir, el macho A no siempre inicia la interacción sino que ambos
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machos A y B, se van alternando en serel primero en cantar (Hg. 6.5, pág. 97).
De todas formas, si consideramos como macho A al individuo que en un mayor número de
ocasiones inicia la interacción y como macho 13 al individuo que normalmente responde en segundo lugar,
no se observan diferencias significativas ni en el tamaño de ambos (inferido a partir de la frecuencia
dominante de la llamada) ni en su temperatura corporal (inferida a partirde la duración de la llamada) (test
de Wilcoxon, A obstetricans: duración n=7, Z=-0.169, p=0.8658, frecuencia dominante n=7, Z=-0.169,
p=O.8658; A. cisternasii: duración n=10, Z=-1.362, p=O.173l, frecuencia dominante n=10, Z=-0.889,
p=O.3743).
El ángulo fase obtenido paraA .obstetricans ha sido de 83.0<> (n=7, DE=16.0), y paraA. cisternasii
ha sido de 77.6<> (n=9, DE=13.6), no existiendo diferencias significativas entre ellos (U ‘=40, p=0.3683).
Otra forma de corroborar el hecho de que los dos machos de una interacción están cantando de
forma coordinada es estudiar el comportamiento de uno de ellos cuando el otro macho deja de cantar. La
figura 6.6 (pág. 98) muestrael intervalo entre llamadas de 6 machos en tres interacciones distintas. En todas
las interacciones se observa que el intervalo entre llamadas del macho 13 aumenta considerablemente
cuando el macho A deja de llamar.
Aunque todas las interacciones comentadas hastaahora se refieren sólo a dos machos, también se
han observado interacciones de 3 o más machos cantores. Así, por ejemplo, en un trío de A obstetncans se
observó la siguiente relación: el individuo A respondía al individuo 13 principalmente (aunque a veces
también contestaba a C) y en menor medida el individuo 13 respondía a C, por último y en mucha menor
medida, el individuo C respondía al individuo A (BA-BB: n=78, r=0.1, p=O.OOOX; CA-CC: n=88, r=0.6,
pO.OOOl; CB-CC: n=56, r=0.5, p0.OOO1; AC-AA: n90, r=O.3, p=0.003l).
EXPERIMENTOS DE PLAYBACK
EXPERIMENTOS A CORTO PLAZO. Losresultadosdelanálisisdelajuste
de las llamadas de los machos a la de sus competidores a cono plazo aparecen en la tabla 6.3 (pág. 90). En
el primer ANOVA se ha estudiado la relevancia del efecto especie (A. obstetricans frente a A.. cisternasil) y
el grado del ajuste de las respuestas (hipótesis nula TIVTE=1). Se obseva que existen diferencias
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significativas en el ajuste entre especies (F4.7, p=O.O385), y el ajuste en general es mejor de lo que cabría
esperar por azar (F=27.3, pO.OOOO), aunque no en ambas especies (F=2.8, p=0.0285)(el ajuste es sólo
mejorpara A. cisternasiz).
En un segundo análisis se ha estudiado el efecto de la especie, de la frecuencia dominante y de la
tasa de emisión del competidor. Existe una marcada diferencia en el ajuste de los machos según la tasa de
emisión del competidor (F73.4, pO.OOOO), pero no según el tamaño de éste (F=2.1, p=O.l597); además,
las dos especies estudiadas responden de forma distinta a distintas tasas de emisión de los estímulos (fig.
6.7, pág. 98).
EXPERIMENTOS A LARGO PLAZO. Elajustedelaslíamadasalargoplazo
en A obstetricans se ha estudiado con experimentos de playback con secuencias de 100 estímulos. Se han
obtenido resultados significativos en todos los experimentos realizados (test de los signos para una
muestra, estímulo Grave: n=7, x=0.805, p=0.0156; estímulo Medio: n=7, x0.742, p=0.0156; estímulo
Agudo: n=6, x=0.691, p=0.03l2; estimulo de frecuencia media distribuido al azar: n=9, x0.849,
p=0.039l) (fig. 6.8, pág. 99).
Un test de Kruskal-Wallis no indica diferencias significativas en el ajuste según la frecuencia
dominante del canto del competidor (df2, H3.5, p=O.l775), como también ocurría en los experimentos
a corto píazo. Tampoco existen diferencias en el ajuste con los estímulos de frecuencia media según éstos
se encuentren ordenados en el tiempo o distribuidos al azar (test de Mann-Whitney entre Azar y Medio:
U =48, p=O.OSO7).
En todos los casos estudiados en los experimentos de playback a largo plazo, se observa una
disminución del intervalo entre llamadas cuando los machos eran sometidos al estímulo, tal y como sucedía
en el capitulo anterior con los experimentos a corto plazo. Un test de Kolmogorov-Smirnov comparando la
distribución de los intervalos de las llamadas de los animales cantando solos y con los estímulos, refleja
diferencias significativas en casi todos los casos estudiados (tabla 6.4, pág. 91). Observando la distribución
de los intervalos entrellamadas antes y durante los experimentos, se advierte que además de producirse un
incremento en la tasa de repetición de las llamadas por partede los machos, éstos tratan de ajustar su tasa
de emisión a la del estimulo (fig. 6.9a, pág. 100). Además, los casos en los que no se encuentran diferencias
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significativas en las distribuciones de los intervalos entre llamadas antes y durante los experimentos,
corresponden a casos en los que el intervalo entre llamadas del macho analizado coincide en gran medida
con el intervalo entre estímulos (fig. 6.9b, pág. 100).
Analizando los resultados obtenidos en los experimentos de playback con estímulos de intervalos
decrecientes para A. cisternasii, se ha encontrado una relación significativa entre la temperatura cloacal de
los machos y el ajuste conseguido (n=16, r=0.6, p=0.0252) (fig. 6.lOa, pág. 101), así como entre el
intervalo entre estímulos y el ajuste (n=10, r=0.7158, p =0.0199) (fig. 6.lOb, pág. 101). El tamaño del
macho, por el contrario, no aparece correlacionado con el ajuste (n=16, r=0.1621, p=O.5485). Es decir, los
machos de A. cisternasil consiguen un mejor ajuste cuando su temperatura corporal es mayor, y cuando el
intervalo entreestímulos es mayor.
EXPERJIMENTOS DE IFONOTAXIIS
Los resultados obtenidos en los experimentos de fonotaxis aparecen en la tabla 6.5 (pág. 92). Las
hembras de A. obstetricans prefirieron machos que emitían sus llamadas con un ángulo fase de 180<> frente
a machos que lo hacían a 90<>. En el segundo experimento las hembras de A. obstetrzcans prefirieron
machos que cantaban siempre en segundo lugar frente a machos que lo hacían en primer lugar
(temperatura ambiente durante el experimento 10<>C, temperatura media en la zona de reproducción
durante la actividad reproductora 12%), mientras que las hembras de A. cisternasii eligieron
significativamente los machos que cantaban en primer lugar (temperatura ambiente durante el experimento
18%, temperatura media en la zona de reproducción durante la actividad reproductora 17<>C). Sin embargo,
cuando la temperatura de las hembras de A. cisternasii se bajó artificialmente hasta 14<>C, aunque no se
obtuvieron resultados significativos, no sólo desaparecieron las preferencias de las hembras por los machos
que cantaban en primer lugar, sino que las hembras eligieron sobre todo las llamadas que se producían en
segundolugar,
DISCUSIÓN
Aunque ya sabíamos que la presencia de un competidor produce en los machos cantores un
cap. 6 pág. 83
aumento en la tasa de emisión de sus llamadas (capitulo 5), parece claro que en las dos especies de Alytes
estudiadas la disposición temporal de las llamadas de los machos que cantan muy próximos no se debe al
azar, sino que existe además un ajuste temporal de sus llamadas en función de las de sus competidores.
Las interacciones acústicas entre machos no siempre han resultado sencillas de demostrar, y aún
menos de cuantificar (KLUMP y GERHARDT 1992). Por los resultados obtenidos en las interacciones naturales,
parece que el ajuste no resulta fácil de medir en Alytes, en comparación con otras especies que han sido
estudiadas. Ésto podría deberse a la poca idoneidad del análisis de interacciones naturales no controladas
en las que de forma habitual, los machos interrumpen la alternancia correcta de sus llamadas emitiendo
más llamadas. Los bajos valores de ajuste encontrados, también podrían explicarse en función del carácter
primitivo de estas especies: el patrón de ajuste de las llamadas no está tan evolucionado como en otras
especies estudiadas (fundamentalmente hílidos), lo que además justificaría la ausencia de pautas claras en
el orden de los machos al cantar.
Por otro lado, las ligeras diferencias encontradas en el comportamiento de ambas especies
estudiadas, podrían explicarse porel menor tamaño de la muestra en A. obstetricans.
Si expresamos el grado de ajuste obtenido en los experimentos de playback, de manera similar al
ángulo fase estudiado en las interacciones naturales (entorno a 8~fl, se obtiene un valor medio de 150<>.
Esta aparente contradicción puede explicarse porque en el caso del ajuste analizado en los playback, éste
desciende mucho si el animal estudiado emite más de una señal entre dos estímulos, mientras que en las
interacciones naturales este fenómeno no se considera, obteniéndose el ángulo fase de secuencias con
alternancia perfecta entre llamadas. Este problema metodológico podría resolverse fácilmente con el uso de
experimentos de playback interactivos, en lugar de experimentos de playback estáticos que no se ajustan a
las condiciones concretas de cada sujeto analizado.
De los resultados obtenidos con los experimentos de playback parece claro que existe un ajuste
temporal de las respuestas, aunque se observan diferencias significativas en el grado de ajuste encontrado
entre especies. En el caso de A. obstetricans, el bajo ajuste encontrado, sobre todo en las series rápidas,
parece indicar que, o bien no existe un buen ajuste, o bien los valores experimentales no se han
considerado correctamente.
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En cualquier caso parece claro que, como observó NARINs (1982), el ajuste de las llamadas varía en
función del intervalo entre estímulos, o dicho de otra forma, que la tasa de emisión del competidor es
fundamental a la hora de conseguir un buen ajuste entre llamadas. NARINS (1982) señaló que existe un
tiempo mínimo en el cual el animal no puede emitir una nueva llamada (Bebaviaral Refractay Peñad,
BRP), y que además este periodo sería especifico para cada especie y no dependería de la temperatura sino
de la eficacia de los circuitos neuronales. El periodo refractario relativo sería el tiempo entre el final del
BR?, y el inicio de la respuesta. Sin embargo, la metodología propuesta por NARINS (1982) para la medición
del BRP es algo confusa y poco práctica para la comparación interespecifica.
No obstante, según estos resultados, el tamaño del competidor (inferido por la frecuencia
espectral de su llamada) no parece influir en el ajuste conseguido.
También parece claro, por lo menos en A. abstetricans, que los machos son capaces de mantener
el ajuste de sus repuestas durante un periodo largo de tiempo. Sin embargo, por los resultados obtenidos
en los experimentos sobre el ajuste a largo plazo, y aunque nuevamente no se observan diferencias
significativas, podemos deducir que existe una progresión en el grado de ajuste. Al contrario de lo que
ocurría al analizar la tasa de emisión de las llamadas, en donde los machos incrementan más su tasa de
emisión si el competidor es de gran tamaño (ver capítulo 5), el ajuste es más preciso cuanto menor es el
tamaño del competidor. Ésto podría explicarse silos machos emitiesen su llamada inmediatamente después
de la llamada de otro individuo como elemento de comparación para las hembras, por lo que cuando el
individuo que canta en primer lugar presenta un menor tamaño (y por tanto con una llamada más aguda) la
situación es más favorable para el individuo que responde.
Además, el hecho de que el peor ajuste se produzca cuando los estímulos se encuentran
desordenados al azar, podría indicar que el mecanismo de las interacciones acústicas no es un proceso que
actúe de forma independiente en cada llamada, sino que existe un ritmo interno (zeitgeber) que los
machos cantores sólo pueden modificaren parte. Sin embargo, Zmcic y NARINS (1985) encontraron que los
machos de Eleutberodactylus caqui eran capaces de evitar los solapamientos de sus llamadas con estímulos
espaciados al azar, y NAR[Ns y ZELICK (1988> argumentan que el mecanismo encargado de disparar la
respuesta se actualiza con cada estímulo, reduciendo su intensidad en los períodos de silencio entre
estímulos.
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En relación a las características propias de cada macho estudiado y no frente a las de su oponente,
los machos de Alytes consiguen mejores ajustes temporales cuanto mayor es su temperatura corporal, lo
que lógicamente puede atribuirse a una mayor aceleración de los procesos neuronales que desencadenan la
respuesta. Sin embargo, el tamaño del macho no parece importante a la hora de conseguir un buen ajuste.
los resultados obtenidos en los experimentos de fonotaxis sugieren que la disposición temporal de
las llamadas de los machos de Alytes influye en las preferencias de las hembras, aunque la temperatura
podría jugar un importante papel. El efecto de la temperatura sobre las preferencias de las hembras es un
fenómeno demostrado en varias especies de anuros (CAPRANIcA y MOFFAT 1983; STIEBER y NARINS 1990),
observándose incluso en ocasiones cambios en la dirección de esas preferencias (GERHARDT y MIJDRY 1980):
Por tanto, aunque pueda admitirse que la disposición temporal de las llamadas tenga influencia en las
preferencias de las hembras, las diferencias de comportamiento encontradas entre ambas especies pueden
deberse únicamente a las característicasambientales de las dos poblaciones.
Por todo esto, podemos concluir que existe un mecanismo de ajuste temporal entre las llamadas
de los machos de Alytes, que hace que las interacciones acústicas no se deban al azar. Además, estos
mecanismos de ajuste temporal de las llamadas de los machos y sus posibles repercusiones en las






Aol 4-6.2 305.2 29 OÍXU)
Ao21-6.3 <~6.8 29 Offflí
Ao3O-5.4 739 2? 0.CXfl)
Ao3O-3.6 272.9 2? OfiD)
Ao3l-5.1 1142 2? ORO)
Ao3l-5.2 1S)8 2? acxim




























114ff ñzt aa¿rbayúnto’~a~rnaoQt&>/az¡ncúzs~ qbaxm’as’,toraar
tú’ tse> ¡n&no’ma~o¿n=¿o’ jt aznt~xc¿Jíma’no’ coarr/ú¿au/a>
cap. 6 pág. 87
&&~t &2.
A. obsletffcans
Qroboción n ángulo tose b r p
14-6.2 (0 73.6 0.26 0.1 0.51%i
21-6.3 18 99.7 1.89 0.5 0.0214
30-5.4 63 77.6 033 0.1 0.6825
30-5.6 37 55.2 4)40 (12 0.3a1x)
31-5,1 13 99.5 109 0.9 0(0)1
31-5.2 41 82.7 orn on 09935
9-6.1 ¿0 92.5 0.~ Ofl 0.8742
t=1 .6 ns.
A. cistemasil
Qraboclán n ángulo fose b r p
10-10.1 18 82.3 0.30 (12 O.M~
410,1 5? 63.5 1X~ QÁ 0.0)28
4-10.4 27 68.2 0.09 0.1 O.75&)
6-102 75.5 orn (13 0.0210
6-10.2 38 88A 0.64 (15 0(1031
6-10.3 97.5 1.27 0.4 OSitO
6-10.4 31 69.3 0.56 0.3 0.1452
6-10.5 59.6 1.37 0.3 0.1458
6-10.6 19 93.7 0.43 0.2 0.3418
t=4.7
09,/tú¿» Á=?-XÁCo’t&,t22 en’ 7ñibrcwd’ner’naa~,n/ar’ ¿ .Á. a¿=e½yzos’
~j’ ,ú’ Á ck&vwa~¿Z á ~ ,/o~diMte>¿/o/a¡rda’a«¡~9ns&4ytaalor ¿le!a#h%ntt ¿co>w4za4nz
CItú’wú,.tú’ %“soóñ,’aro’se>kz’te z¿om te,m,ttc&fw¿únc (~vs>. n¿rs¿ju¿’=aL¿So tk<O CC>).
cap. 6 pág. 88
&6M~ Ce.
Ql. CM QL CM
Efecto efecto efecto error error F
EspecIe 1 0.2726 3) 0.0582 4.7 (10385
Ajuste 4 1.35~ 12) (10499 27.3 (1(11)1)
Especie x aJuste 4 0.1403 12) 0.0499 28 (10285
QL CM QL CM





Especie x taso de emisión
Frecuencia x taso de emisión






















á~a~& XAZQ9.úmo¿nq2r/o&~4czos> ‘~&a6~gt ~úate”’(amA~Z
Jt/OS>S&VOd~ ‘ cas’J4awont’Á ¡ara¿ cm&»n”’(a4yq9.
cap. 6 pág. 89
97,6k> Ci.
Estimulo Grave
































































n p media observadaEstímulaA EstímuloB
Q. A SA 13 (1885 ornio
Ml0 MT 18 (17f0 (10117
A. cMlemasil














,tt ¿ma’//a Áz’t/e>a’vmaÁo’ynzm/c(,4nwÚ s¿zmh&>~ (~~~4)
tttt¿rtttrtaua%4sccút90 Jfif/~ /t=Lo1a,z~t¿ ~n>anzcÁo’mer¿an&¿vmta/tts¿einbtocrtfraner4yrr.
Xst /4¿an’omeat’zc~ a ilhh~ts&trb&~en’saaano& 4yar
(dya%&e &iow Úff/~p sWrsc) (e>ZAa-ñnento-reaÉc¿7Á. eo½ú~)







SVS~¿o’¿rcq&esta’ (9~/ altst/nw/oátderr ¿<t~~A¿¿c~a’ s~M’no6’(J~/
(9v~Á~ c&o> e na&&yr&wsauY¿ ~o$wes/as)
4)¿m,~ &¿ez&z’ ¿~tca6&e~&nalos4 ~) ¿s>~r#¿erÍas> cntr& estimizios’.




Á~f&w42h-wfrtso?&za~&tort los’&~e es’ 4) macti mc/tjtmac/o’A<yaeño’cwuoná’
con’ ¿a& á~5zo/o¿/6se> ¿ /&O~e4r, man4 J/’mao4tk/$wa&~amtm¿trfftm’%94Afe¿SO~
~) mad mamían¿ts¿M3Otr at,¿Mn~rZyar¿~ mac4o¿ynm¿avz¡ancbs&,~Mt
en S¿7/m&’49a’y’nytr, mad.jr,m43uyat mnn4a,be~wa?o».




























o 500 1000 1500 2000 2500 3000 3500
Intervalo (ms>
4zteno~tto¿wmmiw (áh¿a’cone6w< ¿¿¿it úw~=qh1¿a,ccmtonz/,r ¿rt¿ma’ ‘1 a~on’
a’otr ,niznio’ ¿&enahs’orn~znás>Aorazat(/biea’cú’Av2tos’)¿ ¿scmAmo’bia~m¿¿rstcantzse4ionwn>
n,¿moL 4) ~ oór&¿taqcs ~) Á
0 1000 2000 3000 4000 5000 6000
intervalo (ms)
cap. 6 pág. 94
979WX1> 67~1.
o 200 400 600 8(X) 1000 1200 1400 1600 1800
intervalo B-A (ms)
400 600 800 1000 1200
lntervaio B-A (ms)
A/otú5n’ca¿-e~ ¿ñ2tnwat 2-.><9d¿~¡mnt2-2 ort¿ma’mnw%taa&&atnatwn/















































































-1500 -1~ -500 0 500
intervalo A-B (mg)
1000 1500
aWñ¿tnva/t .21-2 ena&t bi&nzay»nes>naanw~& C,avut e/moni. 21canta’
srtfrbiw’4~qa’~ 21-2 a,1¿osilú¿; c¿z¿m¿io-e/manla 2
sffwh&,tor ¿moni, .>~ 21-2 es’n¿iatáxr.























~ o tr o,/otcú’sa.~>mooios’¿ 21 o4r&¶o~2rrs(Áj 2) ert&w’bit¿’n¿r¿ones’ac4fba%pa~t6atas’











AL AR SL SR
~faa¿~niz,~ elt¿t9~ ¿ anta’ (9~}~~e/t¿ente~6craa=r(PZ’) nt/as>c¿¿ntv’
YAZtZD’/rO/¿&=OS>Aa~WO~nóOS.e$aks>(Áfl ¿a/a-knro~ 21~ ~a~-n~o,aÑ
S~?Yynzve-k’iti~jt ~3?•ynwe-~
4&=t) (c4raú’s’ncy~ 21 a,&,nzfl% a¿anÑuios’ óaánú~.t 21 o¿&ot’~~mt)
A (con B) B (con A) B (sólo)
— 4 + — +
1









0fe&k~rt&?#&¿tk#r ¿t9&esta> (9~>/~ e! qóerrm& (PC) en’ las’aAzt-v’&rtM¿‘itas’a~t
A49¿~
0C ~ aek~int (21zo>’. ostbm¿S~-tc/e>Jea¿enc&z’m=úz>
a’kt~¿/m&4alazar en e!&¿Q3&t Y s2t¿rd#9/Ywt~ .4. ~ 21 artk,ua& y¿a4
1
Azar G M A
































~%¿eroakensr&,uzaizt ¿¿‘o ¿y’rnoc4o,do 21 o4t~,&mt amiona~”so/zx> (/a~as’¿~¿¿neorj}jta’¿vrnte’
e/Amor/o’¿¿s¿owka¿rtac¿stan (1/oea> con&va’) (//oen.Áon=ontz4Úatnwo/x¿‘itt e±t/ou¿/osj
jQ C/&anaat ntr &,no,/os’saorta’ wg&¿xtonro atzt¿na’& nztratk,w&





















ú4) á~e/aM~went&1a’een~6erazwn’c/oacsAú/mcckryuqzpstoalestkm¿/zr(P~f¡Y¿j) en’ 21 nÉ~r’iar4
2,) =>fa&a~h,’eníne!» al. ent,e’ est¿w/oÉ~¿~ty»~reoalestánulo’(YY¿/JC) en’ 21 a=Ar’iaarX
15 16 17 18 19 20 21
temperatura cloacal (0C)
2000 3000 4000 5000
intervalo entre estímulos (ms)
cap. 6 pág. 100
RNTERACCIONES ACÚSTRCAS
MACHO-MACHO Y SELECCRÓN IDE
PAREJA EN ALYTES OBSTETRICANS
Y A. CRSTERNASR][ (PARTE III>.
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INTRODUCCIÓN
Como vimos en el capitulo anterior, las interferencias acústicas por solapamiento de las llamadas
son sin duda, una de las muchas Ñerzas de selección que pueden provocar entre especies la diferenciación
de los lugares de llamada, de las estaciones reproductoraso de los horarios en los períodos de actividad de
canto (GERHARDT 1994a).
Aunque el solapamiento entre llamadas de diferentes especies puede jugar un papel importante en
comunidades multiespecíficas complejas, lógicamente los solapamientos entre llamadas de machos
conespecíficos resultan ser mucho más frecuentes ya que éstos comparten los mismos nichos ecológicos y
presentan llamadas con estructuras temporales y espectrales semejantes. Además, los cambios evolutivos
tendentes a reducir las interferencias entre machos interespecíficos no sirven en las interacciones
intraespecíficas.
En algunas especies de anuros se ha demostrado que las interferencias interespecíficas pueden
afectar a las preferencias de las hembras (SCHWARTZ y WELLS 1983b; GERHARDT y SCHWARIZ 1994) aunque,
como es lógico, las interferencias intraespecíficas resultan ser aún más importantes en los procesos de
selección de las hembras (pe. IRkÑEz 1993; SCHWARTZ 1993).
En muchas especies de anuros los machos pueden ajustar sus llamadas alternándolas en el tiempo
para evitar solapamientos con las llamadas de los vecinos (p.e. WMKO’flAK 1992; GIVEN 1993; GRAFE 1996).
Aunque se admite en general que las interacciones acústicas entre machos son mecanismos destinados a
evitar el solapamiento de las llamadas (p.c. LWflEJoHN y MARTIN 1969; WHITNEY y KREBS 1975b; NARINS y
CAPRANICA 1978; NARINS 1982; ZEUcKy NARiNs 1982), en muy pocas especies se ha podido constatar que los
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solapamientos entre llamadas se producen en menor medida de los que cabría esperar por azar (KLUMP y
GERHARDT 1992)
ScHwARTz (1987) encuentra evidencias de que la alternancia de llamadas, frente al solapamiento de
éstas, puede estar destinada por un lado a mantener el espacio entre machos cantores, y por otro a
preservar la información temporal codificada en las llamadas a la hora de atraer hembras conespecíficas, y
rechaza la hipótesis de la utilidad de las llamadas alternadas para la mejor localización de los machos
cantores. Posteriormente GRAPE (1996) demuestra en Hyperolius marmoratus que las hembras no tienen
dificultad para encontrar los altavoces que emitensimultáneamente llamadas con solapamiento; además, las
hembras prefieren llamadas con poca modulación de amplitud, por lo que las llamadas alternadas tendrían
ventaja sobre las solapadas, ya que estas últimas al sumarse presentan una modulación mayor.
El estudio de los solapamientos entre llamadas tradicionalmente ha sido abordado desde una
situación experimental ideal, con sólo dos individuos interaccionando entre sí, o con un individuo
interaccionando con los estímulos de un playback. Sin embargo, aunque estos estudios puedan parecer
extremadamente reduccionistas, BRIJSH y NARINS (1989) estudiaron el comportamiento fonador de
Eleutherodactylus coqul en densos agrupamientos de machos cantores y desarrollaron un modelo que
explicaba dicho comportamiento: los machos pueden maximizar la efectividad de sus llamadas eludiendo
los solapamientos con sólo dos vecinos. Además GERHARDT y IQUMI’ (1988) comprobaron que las hembras
de f-Iyla cinerea no son capaces de localizar con exactitud la situación de los machos cantores cuando el
nivel de presión de sonido del coro es similar al del macho en cuestión, y por tanto existe un alto grado de
solapamiento de llamadas; sugiriendo que en densos agrupamientos de machos cantores las hembras
realmente sólo eligen entre un cierto número reducidode éstos.
El estudio de los solapamientos entre llamadas desde el punto de vista experimental requiere
inevitablemente el uso de experimentos de playback interactivos. Con esta metodología los estímulos
presentados pueden tener un ajuste temporal que no es posible conseguir con los experimentos de
playback tradicionales. El uso de experimentos de playback interactivos en el estudio de las interacciones
acústicas en anuros está todavía restringido por las dificultades técnicas que supone (p.e. NARINs 1982,
SCHWARIZ 1987,1991,1993; ScHwArnzyRAND 1991).
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MATERIAL Y MÉTODOS
SOLAPAMIIENTO ENTRE LLAMADAS EN LAS
INTERACCILONES NATURALES
Con objeto de estudiar si en las interacciones acústicas entremachos, el número de solapamientos
que se produce es menor de lo que cabría esperar si ambos machos cantasen de forma no coordinada, se
construyó una aplicación informática en Zflasic denominada SOLAP (ver Anexo ID.
En primer lugar, en una interacción natural en la que dos machos se encuentran cantando juntos,
SOLAP calcula: 1. el porcentaje de llamadas de ambos machos que no presentan solapamientos con otras
llamadas, 2. porcentaje de las interacciones acústicas en las que se producen solapamiento entre llamadas, y
3. porcentaje medio de solapamiento de las llamadas de cadamacho.
Después SOLA]> construye una secuencia ficticia de llamadas para cada macho tomando al azar
todos y cadauno de los valores de los intervalos entrellamadas de cada macho. Las dos secuencias creadas
al azar de los dos machos se superponen y SOLAP vuelve a calcular el porcentaje de llamadas sin
solapamiento, el porcentaje de las interacciones con solapamiento, y el porcentaje medio de solapamiento
de las llamadas (fig. 7.1, pág. 117). El proceso de creación de secuencias al azar y su posterior análisis se
repite 1000 veces y se calcula la probabilidad de los valores obtenidos en el análisis de las interacciones
naturales en función de la distribución de los parámetros calculados en las 1000 simulaciones. Por último,
los desvíos de los valores obtenidos en el análisis de las interacciones naturales, frente a los esperados por
azar se analizaron mediante una tde Student.
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EFECTO DEL SOLAPAMIIENTO DE LAS LLAMADAS EN
EL COMPORTAMIENTO FONADOR DE LOS MACHOS
Para estudiar el efecto sobre los machos cantores de los solapamientos de sus llamadas se
realizaron experimentos de playback interactivos con ordenador utilizando una aplicación desarrollada en
Hypercard para Macintosh denominada CSER (ver Anexo 1). CSER es capaz de detectar la emisión de un
sonido y emitir, tras un tiempo de retraso establecido, cualquier señal acústica que se haya seleccionado. La
señal acústica empleada como estímulo, consistía en una llamada sintética (22k1Iz, 8 bits) construida a
partir de un tono puro con la duración y frecuencia medias de la población estudiada, y ajustando su
envolvente a la de una llamada natural.
Cuando un macho se encontraba cantando de forma aislada (sin otro macho cantando a menos de
5 metros) se instalaba el sistema de playback que consistía en un micrófono direccional conectado a una
grabadora y un micrófono y un pequeño altavoz conectados a un ordenadorPowerBook 165c. Después de
registrar el canto del macho durante al menos 10 llamadas se realizaron 2 experimentos de playback con
más de 10 estímulos cada uno que también fueron registrados en cinta. El volumen del ruido ambiente
entre las llamadas del macho se empleabapara calibrar el sistema, y la presión de sonido de los estímulos se
ajustó a 70 dB (a 1 metro). En un primer experimentoel tiempo de retraso se fijó en 250 ms, con lo que se
simulaba una interacción natural en la que un supuesto macho respondía al macho analizado, cantando a
continuación de éste sin que sus llamadas se solapasen en el tiempo. En un segundo experimento el
tiempo de retraso era de sólo 50 ms, con lo que la llamada sintética emitida por el ordenador se solapaba
con la llamada del macho analizado.
El número de llamadas por minuto antes y durante los experimentos se compararon mediante un
test de Wilcoxon
EFECTO DE LA SATURACIÓN DEL MEDIO ACÚSTICO
EN EL COMPORTAMIENTO DE LOS MACHOS
Con objeto de comprobar si los machos son capaces de coordinar sus llamadas en el tiempo para
evitar solapamientos dentro de un coro extremadamente saturado de machos cantando, se realizó otro
experimento de playback con llamadas sintéticas. En este caso se utilizó una secuencia de 35 series de
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estímulos (de los cuales los 5 primeros se consideraron de acostumbramiento y por tanto no se incluyeron
en los análisis) que consistían en intervalos de 5 segundos con múltiples llamadas de machos creando un
coro extremadamente complejo (formado por llamadas sintéticas graves, medias y agudas dispuestas al
azar), seguidos de intervalos de 2 segundos de silencio (flg. 7.2, pág. 118). Cuando un macho se encontraba
cantando de forma aislada se situaba un cassette Sony TCM-84V a una distancia aproximada de un metro
que emitía los estímulos a una presión de sonido de unos 70dB en el lugar del macho cantor. Les estímulos
junto con la respuesta del macho eran registrados de la forma habitual. Posteriormente se comparó para
cada macho mediante una t de Student el número de llamadas por minuto en los períodos con saturación
de llamadas y en los períodos de silencio.
EFECTO DEL SOLAPAM]IENTO DE LAS LLAMADAS
DE LOS MACHOS EN LOS PATRONES
DE SELECCIÓN DE LAS HEMBRAS
Para estudiar el efecto de los solapamientos de las llamadas de los machos sobre las preferencias de
las hembras se realizaron varios experimentos de fonotaxis. La metodología empleada fue semejante a la
comentada hastaahora. En estos experimentos se utilizaron estímulos que consistían en llamadas sintéticas
de dos machos que podían o no solaparse en el tiempo. Se utilizaron llamadas sintéticas graves y agudas
que se construyeron de la forma habitual (tasa de emisión de cada macho: 24.5 llamadas/minuto en A.
obstetricans y 26.9 llamadas/minuto en A cisternasio. Los estímulos empleados fueron los siguientes:
G, A: llamadas de dos machos (una con frecuencia espectral grave correspondiente a un macho
grande y otra de frecuencia aguda correspondiente a un macho pequeño) que cantan aternativamente sin
solaparse (ángulo fase 18(fl
- G/A: llamadas de dos machos (una con frecuencia espectral grave correspondiente a un macho
grande y otra de frecuencia aguda correspondiente a un macho pequeño) que emiten sus llamadas de
forma que la llamada del macho grande se solapa en un 50% en el tiempo por la llamada de un macho
pequeño
- MG: igual que la anterior pero invirtiendo el orden (el final de la llamada del macho pequeño se
solapa por la del machogrande)
A: llamada de un macho pequeño
Para A obstetricans se realizaron los siguientes experimentos de fonotaxis: G, A VS. G/A; G, A us.
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A/G; A vs. G/A; y A us. AIG. ParaA. dsternasñ se realizaron los siguientes experimentos: G, A VS. G/A; y G/A
vs. AIG (fig. 7.3, pág. 119).
El comportamiento de cada hembrafue analizado 4 veces en distintas noches, y al final se asignó la
probabilidad a cada hembra para el estímulo más elegido (p. e. si una hembra respondía 3 de las 4 veces, y
en dos de ellas elegía el estímulo preferido, la probabilidad asignada para ese estímulo era de 2/3). En cada
experimento las probabilidades de todas las hembrasse compararon con la probabilidad esperada por azar
(0.5) mediante un test de los signos para una muestra.
RESULTADOS
SOLAPAMIENTO ENTRE LLAMADAS EN LAS
INTERACCIONES NATURALES
Les resultados obtenidos en las simulaciones realizadas con SOLA]> se muestran en la tabla 7.1 (pág.
114). En A. obstetricans sólo aparecen resultados significativos en 2 de las 7 interacciones estudiadas, en A
cisternasil se encuentran diferencias significativas en 2 de las 9 interacciones analizadas. Es decir, sólo estos
machos están consiguiendo un menor índice de solapamientos en sus llamadas de los que cabría esperar
por azar. Sin embargo, considerando todos los casos estudiados en conjunto en ambas especies, el desvío
observado de todos los parámetros analizados respecto a lo esperado por azar no es significativamente
distinto de cero. Es decir, los machos en general cuando cantan de forma coordinada con llamadas muy
próximas en el tiempo no consiguen un solapamiento menor (un menor número de llamadas solapadas, o
una mayor proporción de interacciones sin solapamiento, o un porcentaje menor de solapamiento en sus
llamadas) que si cantasen de forma no coordinada entreellos.
EFECTO DEL SOLAPAM RENTO EN EL
COMPORTAMIENTO FONADOR DE LOS MACHOS
En A cisternasil en el primer experimento realizado con CSER, el tiempo de retraso medio real
fue de 257 ms, y el tiempo medio real entre el final de la llamada del macho analizado y el inicio del
estimulo fue de 79.7 ms. En el segundoexperimento el tiempo medio real de retraso fue de 60 ms, con lo
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que se obtuvo un porcentaje medio de solapamiento de las llamadas de los machos estudiados del 37.6%.
Como cabía esperar, el número de llamadas por minuto de los machos se incrementó en el primer
experimento respecto al control (n14, Z-2.2, pO.0303), mientras que en el segundo experimento no se
encontraron diferencias significativas entre el número de llamadas por minuto durante el control y durante
el experimento (n14, Z-O.2, pO.826l). Por último, el número de llamadas por minuto resultó ser
significativamente distinto durante ambos experimentos (n=t14, Z=-3.O, p=O.OO23). Es decir, los machos
que incrementan la tasa de repetición de sus llamadas cuando son contestados sin que sus llamadas queden
solapadas por un supuesto competidor, responden disminuyendo la tasa de emisión de sus llamadas
cuando dicho supuesto competidor emite llamadas que se solapan con las suyas.
EFECTO DE LA SATURACIÓN DEL MEDIO ACÚSTICO
EN EL COMPORTAMIENTO DE LOS MACHOS
Los resultados obtenidos para 4 machos deA. obstetricans y para 11 machos deA. cisternasil se
presentan en la tabla 7.2 (pág. 115). En A. obstetricans aparecen resultados significativos en todos los
machos estudiados, incrementándose la tasa de repetición de las llamadas en los períodos de silencio. En A
cisternasil por el contrario aparecen resultados significativos en 7 de los 11 machos analizados, pero en
dirección opuesta a la anterior, es decir, los machos emiten un mayor número de llamadas por unidad de
tiempo en los períodos con saturación acústica del medio.
EFECTO DEL SOLAPAMIENTO DE LAS LLAMADAS DE
LOS MACHOS EN LOS PATRONES DE SELECCIÓN DE
LAS HEMBRAS
Los resultados obtenidos en los experimentos de fonotaxis aparecen en la tabla 7.3 (pág. 116). En
ambas especies las hembras prefieren coros de dos machos que cantan sin solapar sus llamadas, frente a
coros de dos machos que solapan sus llamadas en el tiempo. En A obstetrtcans las hembras no muestran
mayor preferencia por las llamadas solapadas de dos machos (aunque una de ellas sea una llamada grave
muy atractiva), frente a una llamada poco atractiva (llamada aguda) de un macho. Además, en ambas
especies no se observan diferencias en las preferencias de las hembras en función de si es el macho más
atractivo el que solapa su llamada, o si es el macho menos atractivo (para A. obstetricans un test de
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Wilcoxon entre las probabilidades observadas de cada hembra por parejas de experimentos no muestra
resultados significativos: G,A vs. CIA frente a G,A vs. AIG, n=12, Z=-0.539, p=O.5898; A vs. CIA frente a A us.
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Aunque la explicación de que una rápida respuesta de un macho frente a la llamada de un
competidor es la forma más segura de reducir al máximo el número de llamadas solapadas, es sin duda una
explicación convincente, en este caso particularel riesgo de conseguir el efecto contrario es alto. Al ser las
llamadas de Alytes de una duración extremadamente corta y presentar unos intervalos entre llamadas
relativamente largos, la probabilidad de que las llamadas de dos machos solapen por azar es baja. Por otro
lado, aunque se sabe que la velocidad de transmisión del sonido porel aire en los anuros es relativamente
lenta (330.345 mIs) (DABEISTEEN 1992), en las poblaciones naturales existe una gran proximidad entre
machos cantores de Alytes. Además, en parientes muy proximos a Alytes, como es el géneroBombina, se ha
comprobado la gran rapidez del proceso neuronal que desencadena la respuesta (el tiempo desde que se
produce una llamada de un macho hasta que se genera una reacción vocal en otro macho es tan sólo de
120 ms, por lo menos a temperaturas de 20~22o C). Por todo esto, una respuesta rápida de un macho a la
llamada de otro puede provocar un solapamiento entre llamadas aunque sea en las zonas iniciales/finales de
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las llamadas.
El resultado encontrado en los machos de A cisternasii de incrementar el tiempo entre llamadas
cuando otro macho cercano provoca solapamiento entre llamadas, es similar al encontrado por Sc¡-iwARn
(1993). Sin embargo, parece que este tipo de respuesta no es del todo válida cuando un macho concreto se
enfrenta a un densoagrupamiento de machos cantando.
El resultado obtenido en A obstetr¡cans en los experimentos de saturación del medio acústico es
similar al encontrado por GRAPE (1996): los machos hacen coincidir sus llamadas en los espacios entre
estímulos, aún a costa de reducir la tasa de emisión de sus llamadas. Sin embargo, en A cisternasil la
respuesta se produce en la dirección opuesta: los machos incrementan más su tasa de emisión en los
períodos de estimulación acústica, aunque sus llamadas queden enmascaradas dentro del coro. Sc¡IwAR’rz
(1991) también encuentró que los machos de Hyla microcepbala no son capaces de evitar los
solapamientos en un playback que simulaba coros naturales, aunque los machos en interacciones simples
de dos individuos o en playback con llamadas aisladas, eran capaces de coordinar sus llamadas en el tiempo
para evitar solapamientos. Las diferencias de comportamiento observadas entre ambas especies de Alytes
podrían deberse a la diferencia en el carácter prolongadoíexplosivo de su reproducción. Los machos de A.
cisternasil, al menos en la población estudiada, se congregan en el espacio y en el tiempo en número más
elevado que los de A. obstetricans, por lo que los solapamientos entre llamadas podrían ser inevitables, y
por tanto, los mecanismos tendentes a corregirlos tendrían una presión de selección menor.
La explicación de que las hembras seleccionan en los experimentos de fonotaxis las llamadas
alternadas frentes a las solapadas por una mera cuestión del tiempo de estimulación acústica (dos llamadas
solapadas tendrían un 25% menos de duración que dos alternas) no tiene sentido, ya que en los
experimentos en los que las hembras debían elegir entre dos llamadas solapadas frente a una llamada sola,
no seleccionaron ninguna de forma significativa.
Las hipótesis propuestas por ScHwARTZ (1987) para explicar la utilidad de las llamadas alternadas
frente a las solapadas plantean problemas para ajustarse en este caso. La primera aplicación que supone la
utilidad de este mecanismo para mantener el espacio entre machos cantores, no puede aplicarse aquí, ya
que en numerosas ocasiones, y en ambas especies, los machos pueden cantar extremadamente próximos
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(incluso varios machos en la misma galería o bajo la misma piedra) llegando a producirse amplexos en esas
circunstancias.
La segunda explicación sobre la preservación de la información específica codificadaen el aspecto
temporal de la llamada, podría no serrelevante en este caso; aunque está claro que las llamadas solapadas
pierden atractivo para las hembras, la extremada simplicidad temporal de las llamadas de Alytes (llamadas
tonales sin modulación de amplitud) en comparación con las de otras especies estudiadas (llamadas
pulsadas con grandes modulaciones de amplitud), no justificaría que los solapamientos hicieran las
llamadas irreconocibles para las hembras. Sin embargo, el componente espectral de las llamadas podría
sufrir fuertes variaciones como consecuencia de los solapamientos. La suma de las ondas en fases
diferentes, puede provocar la aparición de frecuencias armónicas que pudieran hacer las llamadas
irreconocibles para las hembras.
Por último, la tercera explicación sobre la utilidad de las llamadas alternadas para la localización de
los machos cantores, para la que ni ScHWARTZ (1987) ni GRAPE (1996) encuentran evidencias, podría sin
embargo tener importancia en Alytes. El hecho de que las hembrasde Alytes hayan desarrollado un sistema
de comunicación acústica con los machos es extremadamente raro en anuros. Además, el que este
mecanismo haya sido atribuido a mejorar la localización del macho cantor por parte de la hembra en los
últimos tramos de la aproximación antes del amplexo (MÁRQUEZ yVERRELI 1991), y el hecho de que los
machos de Alytes sean propensos a cantar enterrados o dentro de grietas, y en general en situaciones
espaciales difíciles de localizar, podría sugerir que otros mecanismos tendentes a me¡orar la localización
espacial de los machos cantores (como el no solapamiento de llamadas) o facilitar la elección de la hembra
(BUSH et al. 1996), podrían estar seleccionados. Sin embargo, en los experimentos de fonotaxis en los que
la hembra debía elegir entre una sola llamada poco atractiva (aguda) frente a dos llamadas solapadas (una
de ellas de gran atractivo), las hembras localizaban perfectamente las llamadas solapadas, de tal forma que
la mitad de las hembras prefirieron esta opción.
OTrE (1974) sugiere que algunos individuos podrían intentar interferir en la señal de otro individuo
para impedir que consiga atraer hembras, pero ALm~r~Dn (1975) señala que este comportamiento también
implica reducir la eficacia del macho que provoca el solapamiento de las llamadas. GRAPE (1996) encuentra
que las hembras en las llamadas solapadas, prefieren a los machos que cantan en primer lugar. Sin
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embargo, nuestros resultados indican que cuando existen solapamientos de llamadas, las hembras no
pueden distinguir entreel macho que canta en primer lugar y el que lo hace en segundo lugar, por lo que la
hipótesis de OTrE (1974) no parece tener un significado adaptativo.
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PREFERENCIAS DE LAS HEMBRAS
DE ALYTES OBSTETRRCANS
Y ALYTES CISTERNAS 1[1[
EN MEDIOS ACÚSTICOS COMPLEJOS
RESUMEN
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INTRODUCCIÓN
los anurosconstituyen un modelo excelente para estudiar fenómenos de selección sexual pa- elección
de pareja @e. ARAK 1983b; RYAN 1985; GERHARDT 1994a, 1994b; WAGNER y SUIIIvAN 1995). La dependencia
de la mayoría de las especies de anuros en la comunicación acústica proporciona dos métodos muy efectivos para
estudiar las preferencias de las hembras en la elección de pareja: experimentos neurofisiológicos, que examinan la
respuesta del sistema auditivo cuando es estimulado con diferentes sonidos (pe. CAPRANIcA y MOFFAT 1983;
LOPEZ 1988; Pa@áy NARINS 1989), y experimentos de fonotaxis, en los que seestudia el comportamiento de las
hembras cuando se ven expuestas a diferentes llamadas de apareamiento (RYAN y KEDDY-HECTOR 1992;
GERiHM~DT 1994a, 1994b). El significado biológico de los experimentos neurofisiológicos ha sido en parte
cuestionado ya que suponen que las curvas de sintonización auditivas obtenidas representan las preferencias de las
hembras, si bien muchos de los estudios no consideran las diferencias en intensidad de los sonidos que las
hembras pueden percibir en el campo (GETtHARDT 1994a).
En la mayoría de los experimentos de fonotaxis se utiliza un diseño experimental simple, en el que a un
individuo se le presentan dos estímulos alternativos. Aunque este tipo de diseño es bastante efectivo en
numerosas ocasiones (p.e. GERHARDT 1978b; DOHERIY y GERHARDT 1984; ARAK 1988; GERI-LARDT 1992) los
resultados que se obtienen son poco creibles bajo condiciones acústicas complejas (El-iRa y GERHARDT 1980;
GERHARDT y KLUMP 1988; NARINS y ZEHcK 1988). Se ha demostrado, por ejemplo, que la complejidad de las
condiciones acústicas influye en el ajuste temporal de los cantos de los machos de tres especies de Hyla
(ScHwARrz 1987, 1993). Por otro lado, GERHARDT (1987) observó una disminución de la capacidad
discriminatoria de las hembras en medios con mayor complejidad acústica (experimentos de 4 altavoces). De la
misma forma, las preferencias de las hembras se reflejan sólo en la elección de pareja en coros pequeños de
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Hyperolfus marmoratus (TEzIo¡w et al. 1989). Existen comparativamente pocos estudios sobre preferencias
de las hembras en los que se trabaje con tres o más fluentes de sonido (p.e. GERHARDT 1987; DYSoN y PA55MORE
1992; IBA~E 1993; SCHWARIZ 1993, 1994). Las condiciones acústicas de este tipo de experimentos son
obviamentemás realistas que los experimentos dedos altavoces, ya que en la naturaleza las hembras tienen que
elegir entre llamadas de varios machos que cantan en un coro (RYAN 1991).
En este y en otros trabajos, se han estudiado múltiples aspectos del comportamiento reproductor en
diferentes poblaciones de Alytes. Como hemos visto, los machos de A obstetricans y A cisternasil cantan en
tierra. la llamada de apareamiento consiste en un tono corto (81.7-250.5 ms) y pum (1035-1644 Hz) sin ninguna
modulación de frecuencia, y sin otra modulación de la amplitud más que una subida rápida y una larga bajada
(CRESPO et al. 1989; ver capítulo 3). Las llamadas se emiten a intervalos relativamente largos y regulares (0.8-7.4
s). Las hembras se aproximan a los machos y, una vez cerca, emiten unas llamadas más suaves, entablando un
“duetto” con los machos (HEINZMANN 1970; MARQUEZ y VERRELL 1991). Los machos pueden aparearse varias
veces seguidas, hasta conseguir tres o cuatropuestas que llevan enrolladas en las tibias (READING y CLARKE 1988;
MARQUEZ 1996). los machos de mayor tamaño acarrean puestas más grandes ya que se aparean más veces
(MÁRQuEZ 1993). Se ha demostrado por medio de experimentos de fonotaxis de dos altavoces que las hembras
prefieren y eligen cantos con frecuencias dominantes bajas (correlacionadas negativamente cm el tamaño del
macho), lo que explicaría en parte la ventaja reproductora de los machos de mayor tamaño (MÁRQUEZ 1995a,
1995b). En Atytes, todos los estudios sobre preferencias de elección de las hembras que se han llevado a cabo
hasta la fecha sehan basado en experimentos dedos altavoces.
este’ cqó/t4’- a/zaúzarenws’ S,b#rena2M> ¿e’ ¿it Asnónze’ en’ mea~»s’ aaa¿avs’
an/úancÁ’- ¿vi’ sMtenzai ~yfrmatat 9/te’ ¡ws’frnnke’ aqid»’ señaúe’ a’ &xz¿~t Ye’ sido czwakt ¿e’ au¿a~
Dadoque las llamadas de los Alytes son cortas y se emiten a intervalos relativamente largos, es posible
realizar experimentos multialtavoz emitiendo cantos a intervalos reales sin que los estímulos se solapen,
evitándose así los problemas derivados de la degradación y alteración de las llamadas solapadas (BRUSH y NAENS
1989; GRAPE 1996; capítulo 7). Gracias a este diseño multialtavoz podremos analizar si las preferencias expresadas
por las hembras en los experimentos dedos altavoces (selección direccional hacia cantos de frecuencias bajas) se
mantienen en medios con una complejidad acústica mayor. Además, este diseño permite un análisis más fino de
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las frecuencias preferidas por las hembras. Consideraremos también si las frecuencias elegidas se encuentran
dentro del rango de frecuencias de las poblaciones o si están Ibera del rango (sélección open ended, GERHARDT
1991; RYAN 1992). Por último, analizaremos si existe una correlación entre las preferencias de las hembras y su
tamaño, es deciruna buena relación tamaño corporal-sintonización auditiva (RYAN 1988a; ZAKoN y WILCZYNSK]
1988).
Todos los resultados de los experimentos se discutirán dentro del marco teórico de diferentes modelos
de preferencia de las hembras (LANDE 1981; ARNOLO 1983; RYAN y KEDDY-HECtOR 1992).
MATERIAL Y MÉTODOS
POBLACIONES ESTUDIADAS
Se estudiaron 30 hembras de una población deA obstetricans de la Sierra del Guadarrama (Peñalara), y
21 hembras de una población de A cisternasii de Mérida, durante su período reproductor en 1995. La longitud
hocico-dcaca (SVL) de las hembras se tomó como siempre presionándolas ventralmente sobre una regla
(precisión0.5 mm). El peso de las hembras se tomó con una balanza electrónica Quantum (precisión 0.01 g). Las
distribuciones de los cantos de los machos de ambas poblaciones eran conocidas (ver capítulo 3).
a
Los experimentos con la población deA obstetricans se realizaron entreel 23 de mayo y el 4 de abril en
la estación Dio-Geológica El Ventorrillo QvladriS). Las hembras de A cisternasii se estudiaron entre el 8 de
octubrey el 16 de noviembre en el Pantano de Proserpina (Mérida, Badajoz), a 1 km de la población naturaL En
ambos casos, los experimentos seefectuaron por la noche (20:00-4:00 horas) y al aire libre.
EXPERJIMENTOS DE FONOTAXIIS
En este caso se empleó un ordenador Commodore Amiga 500 para generary emitir los cantos artificiales
con la ayuda de una aplicación informática escrita porj. Sclrvv?xrz. Se conectó la salida estéreo del ordenado a un
dispositivo electrónico fabricado a tal efecto (modificado de SCHWARIZ 1993), que permitía separar los dos
canales de sonido convencionales (derecho e izquierdo) en 2-7 canales diferentes. Los sonidos se emitieron a
través de un amplificador de siete canales constniido también a medida y conectado a siete a]tavoces iguales. Se
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colocó un altavoz por detÑsde cada lado de un recinto heptagonal labricado con listones de madera y recubierto
poruna tela negra (cada lado del heptágono medía 90cm) que era iluminado poruna tenue luz nh~a. La intensidad
de los sonidos emitidos se ajustó, para cada altavoz de forma independiente, por medio de un sonómetro Realistic
Sound Pressure Meter, a 70dB en el centro del heptágono(intensidad media de un cantoemitido por un macho a
1 m de distancia). Los siete altavoces se conectaron aleatoriamente antes de cada experimento a cada canal de
sonido, y entre repeticiones de las sesiones eran conectados a distintos canales y la presión de sonido de cada
altavoz ajustada nuevamente.
LLAMADAS SINTÉTICAS UTILIZADAS
Las llamadas sintéticas emitidas eran tonos puros con una envolvente lineal simple imitando las llamadas
naturales (fig. 8.1, pág. 133). Se tomó como duración de la llamada sintética la media de las duraciones en cada
población que se corresponden con la temperatura media en la zona de reproducción (15%, 105 ms para A
obstetricans y itC, 157 ms para A c¡sternasñ). Para A obstetricans el tiempo de subida de las llamadas
sintéticas era lineal y del 9.5% de la duración total de la llamada; el tiempo de bajada (también lineaD ocupaba el
90.5 % restante de la duración. En A cisternasil, el tiempo de subida fue del 10.3 %, y el de bajada del 89.7 %
(ambas lineales). El intervalo entre llamadas era de 2.3 segundos, un valor contenido en el rango de las
poblaciones naturales y que además nos permitió emitir siete llamadas sin solapamiento. Se establecieron dos
experimentos diferentes con diferentes frecuencias. En el primer experimento, que denominaremos “centrado
en la media”, se utilizaronsiete estímulos de diferentes frecuencias: la media, cuatrovalores dentro del rango de la
población y dos valores extremos (media ±2.25DE). Todos los valores de frecuencias se tomaron con los mismos
intervalos (0.75 veces la DE de la distribución de la población natura». En el segundo experimento,
“superestímulos”, se utilizaron 7 valores de frecuencia igualmente espadados, incluyendo el valor extremo del
rango de frecuencias naturales (-2.25 DE) y valores por debajo del rango de la población y en la dirección predicha
de preferencia de las hembras (cantos de frecuencia baja), hasta llegar a -6.75 veces la DE. En la tabla 8.1 (pág.
132) aparecen todos los valores de frecuenciautilizados en los experimentos para ambas especies.
PROTOCOLO DE LOS EXPERIMENTOS
Las hembras se colocaban en el centro del heptágono, dentro de un recipiente permeable al sonido, con
una orientación al azar. Después de emitir los estímulos duranteun minuto, seretiraba el recipiente y las hembras
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se aproximaban a cualquier lado del heptágono. Como en otras ocasiones, se consideró que las hembras habían
elegido un estímulo si tocaban la pared del recinto justo en algún altavoz o a menos de diez centímetros del borde
de éste. Si una hembra no tocaba ninguna pared en tres minutos, o tocaba una pared a más de 10cm de un altavoz
su elección se consideraba nula. A cada hembra se le sometió a los dos experimentos antes citados (centrada en la
media y superestímulos) en tres ocasiones, y en noches distintas. Las frecuencias elegidas por todas las hembras
en las tres repeticiones de cada experimento se compararon estadisticamente con las medias de las frecuencias
emitidas por los altavoces en cada experimento.
RESULTADOS
En las Hg. 8.2 (pág. 134) y 8.3 (pág. 135) aparecen los resultados de los dos experimentos realizados. En
el experimento “centrado en la media”, la frecuencia media preferida por las hembras de A obstetricans fue de
1130 Hz (DE=56, rango=999-1226), y de 1447 Hz (DE=102, rango=1279-1620) en el caso deA. CiSternasil. El
coeficiente de repetibilidad de cada hembra en ambas especies fije muy bajo (A obstetricans r=z.0.02, A
CiSternaSñ r=0.2) por lo que se optó por realizar un test de la t de Student independiente para cada una de las
tres repeticiones entre la distribución observada y la frecuencia media esperada, y posteriormente se calculó la
probabilidad combinada para las tres repeticiones (SoIc~I y RHoW 1988, p. 679). Las hembras de A obstetr¡cans
elegían preferentemente (Hg. 8.2a, pág. 134) cantos con frecuencias por debajode la media de las frecuencias de
las llamadas de los machos (1157 Hz) (X217.8,GL6, pO.0O7); la elección de las hembras, por tanto, implica
una selección direccional hacia las frecuencias bajas. Las hembras de A. cisternas-ii también prefirieron frecuencias
por debajo de la media de las frecuencias de los machos (1471 Hz), aunque la diferencia no es significativa (Hg.
8.3a, pág. 135, X2=5.8, GL~6, p=O.446), por lo que la selección en esta especie puede no serdireccional.
En el experimento “superestímulos”, el coeficiente de repetibilidad de cada hembra también fue muy
bajo en ambas especies (A obstetricans r=0.027, A czsternasn r=0 027). Las frecuencias medias elegidas ~rit
las hembras de las dos especies fueron superiores a las frecuencias medias emitidas (A obstetricans, X2=17.5,
GL=6, p~O.O08, Hg. 8.2b, pág. 1344 cisternasil, X2=16.3, GL=6, p=0.012, fig. 8.3b, pág. 135). Esto sugiere
que en A obstetricans la selección no es direccional-abierta (open ended). En el caso de A cisternasii, este
resultado es coherente con el resultado obtenido en el anterior experimento, donde no se detectó selección
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direccional hacia los cantos de frecuencia baja.
Resulta interesante combinar los resultados de los dos experimentos para obtener una idea global de las
preferencias a lo largo del rango de todas las eleccionesposibles (experimento “centrado en la media’) y fuera de
este rango liada la zona de bajas frecuencias (experimento “superestímulos’). Una forma de hacer ésto es
considerar que el porcentaje medio de hembras atraídas por el altavoz que emitía la frecuencia más baja en el
experimento “centrado en la media”, corresponde a hembras que eligieron esta frecuencia porque era la más baja
disponible, pero que hubiesen elegido frecuencias aún más bajas si hubiese sido posible. Así por ejemplo, el 22.2
% de todas las hembras deA. obstetricans eligieron durante el experimento “centrado en lamedia” el altavoz que
emitía una frecuencia de 999 Hz. Si consideramos que toda la distribución de los resultados del experimento
“superestímulos” representa ese 22.2 % de las hembras de A obstetricans, obtenemos la distribución
representada en la fig. 8.4 (pág. 13% Deesta forma podemos considerarque las barras en esta figura representan
la forma de la función de preferencias de las hembras para las frecuencias emitidas en los dos experimentos. Si
comparamos la distribución de frecuencias de los cantos de los machos en cada población (círculos blancos en la
figura 8.4, pág. 136) con la distribución de las preferencias de las hembras, observamos que la frecuenciamodal de
las preferencias de las hembras está claramente pordebajo de la media de los cantos de los machos en el caso de
A obstetricans, y prácticamente coinciden en el caso deA. cisternas-U. La frecuencia modal preferida fue de 0.38
DE (ó 26Hz) pordebajode la media de la distribución de los cantos de los machos en A ohstetricans, mientras
que enA Cisternas-U tan solo fue de 0.27 DE(ó 23 Hz) pordebajode la media de la distribución de los cantos de
los machos. La companción estadística de la distribución de frecuencias de las llamadas de los machos de la
población y la de las frecuencias preferidas por las hembras muestra resultados significativos en A obstetricans
(GL=85, t=1.944, p=O.028) pero no enA. cisternasil (GL=78, t=1.016, p#1.156).
En lo que se refiere a la relación entre tamaño de las hembras y sus preferencias en el experimento
“centrado en la media”, sólo una de las tres repeticiones efectuadas mostró una relación significativa (correlación
negativa) entre el peso de la hembra deA obstetricansyla frecuencia elegida (n=30, r0.38, F4.93, p=O.03).
La probabilidad combinada de las tres repeticiones, sin embargo, no dio un resultado significativo (GL=6,
X2=9.97, p=O.l26). La correlación entre la longitud hocicodoaca (SVL) y la frecuencia elegida tampoco fue
significativa en ninguna de las repeticiones realizadas, así como tampoco lo fue su probabilidad combinada (GL=6,
XZ=3.62, p=O.728). Del mismo modo, en A cisternasil ni el peso ni el 5W. estaban significativamente
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correlacionadas con la frecuenciaelegida (pmbabilidad combinada para el peso: GLG, X2=3.72, p=0.714; para
el SVL: GL=6, X2=4.76, p=O575).
DISCUSIÓN
los resultados del experimento centrado en la media concuerdan con los obtenidos en experimentos de
fonotaxis aso dos altavoces paraA ohstetricans en estudios previos (MÁRQUEz 1990, 1995a, 1995b). En estos
estudios, se observó selección direccional hacia frecuencias bajas a partir de dos tipos de experimentos con dos
altavoces: unos, en los que dos altavoces emitían llamadas sintéticas (1000 Hz, 1150 Hz, y 1300 Hz) en lados
opuestos de un recinto donde se soltabauna hembra (MÁRQUEZ 1995a), y otros en los que se contaba el número
de hembras atraídas hacia cada uno dedosaltavoces que emitían cantos sintéticos de forma continua en el campo
(1200 Hz us. 1500 Hz; MÁRQUEZ 1995a). En el caso de las hembras de A cisternaslí, los experimentos de dos
altavoces en el laboratorio reflejaron una tendencia en la elección hacia llamadas de baja frecuencia (1364 Hz, 1491
Hzy 1618 Hz; MARQUEZ 1995b). En el segundo tipo de experimento (cinta emitiendo llamadas continuamente en
el campo) no se consiguió atraer a las suficientes hembras como para obtener resultados significativos (1400 1-li,
1500 Hz, y 1600 Hz; MARQUEZ 1990). Todos estos datos previos concuerdan con las observaciones que indican
que las frecuencias óptimas de sintonización del sistema auditivo periférico de las hembras de anurospodrían estar
pordebajo de las frecuencias medias de los cantos de los machos y que ésto afectada a la elección de pareja (p.e.
RYANetaZ. 1992)
El hecho de que no se obtuviesen resultados significativos en A czsternasu con estos experimentos de
siete altavoces, sugiere que las preferencias acústicas de las hembras se atenúan en medios con mayor
complejidad acústica. En Hyla cinerea (GERHARDT 1987) yHyperolius marmoratus (TEiro¡m et al. 1989) se
ha detectado una disminución similar de la selectividad. Además, parece que la preferencia por llamadas de
frecuencias bajas estA más marcada enA obstetricansque en A cisternasil. Esto contrasta con el hecho de que
en ambas especies los machos de mayor tamaño tienen más ventajas para aparearse, y que no se han encontrado
diferencias claras en los gradientes de selección seáis-u [ANDEy ARNoD (1983) obtenidos en dos años para cada
especie (MÁRQUEZ 1993). Es muy posible que la ventaja de los machos de mayor tamaño observada en A
cisternasil se deba más bien a mecanismos de competencia acústica macho-macho, mientras que en A
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obstetricans las preferencias de las hembras jueguen un papel más importante en la reproducción (ver capitulo
5).
Las diferencias en la selectividad de las hembras observadas entre ambas especies pueden relacionarse
también con la duración de la temporada reproductora de cada especie. La capacidad de elección de las hembras
puede estar sometida a una presión de selección mayor en un sistema donde las hembras son capaces daramente
de percibir las llamadas de varios machos diferentes; si el ambiente acústico es demasiado complejo, esta
percepción puede no ser posible. En las poblaciones con una temporada larga de reproducción (como es el caso
de la población estudiada de A obstetricans) las hembras pueden encontrar pocos machos disponibles en una
noche porque la estación reproductora es largay generalmenteno todos los machos cantan todas las noches. Por
otra parte, en las poblaciones más explosivas (tal es el caso de la población estudiada de A cisternasiú, las
hembras se exponen a un ambiente acústico mucho más complejo ya que la mayoría de los machos llaman a la vez
en coros densos. Aunque como hemos visto (capitulo 7), pueden existir mecanismos para evitar solapamientos
entre llamadas de machos próximos, lógicamente en coros densos la probabilidad de solapamiento de las llamadas
es mayor que en pequeñas agregaciones de machos. Como vimos en el capítulo 7, en los experimentos de dos
altavoces, las hembras de ambas especies discriminaron en contra del altavoz que emitió llamadas solapadas. El
fenómeno es similar al observado en f-Iypemlius marmoratus donde las preferencias de las hembras sólo se
expresaban en coros pequeños (TELFORD et al. 1989). GERHARDT y Ktuin’ (1988) encontraron también que la
precisión de localización de los machos por las hembras de Hyla cinerea disminuía cuando el ruido de frndo de
los coros era relativamente alto.
Una explicación alternativa puedebasarse en las diferencias en la variación en la disponibilidad de machos
en las dos especies.Aunque las hembras de A obstetricans puedan tener un número más limitado de machos
sobre los que ejercer su selección, la variación de la frecuencia de las llamadas es mayor en esta población que en la
deA. cisternas-U (ver capítulo 3). Esta diferencia en los rangos de las frecuencias disponibles en ambas especies
puede explicar también por qué la selectividad de las hembra puede habersido seleccionada más intensamente en
A. obstetricansqueenA cisternasii.
Existe un gran interésen estudiar la relación entre las características de las llamadas de los machos y su
tamaño corporal (pe. DÁvIES y HALUDAY 1978; DYSoN y PASSMoRE 1988; MÁRQUEZ 1995a). Sin embargo,
aunque se ha demostrado para algunos anuros, una relación significativa entre frecuencia de sintonización y
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tamaño (RYAN 1988a; ZAXON y Wwcntsiu 1988), hay muypocos casos donde la dependencia tamaño-frecuencia
de sintonización auditiva se haya relacionado con una tendencia del comportamiento individual tal como una
preferencia de selección de pareja (RYAN et al. 1992). En nuestro estudio hemos podido observar que la
frecuencia de los estímulos seleccionados poruna hembra en el experimento “centrado en la media”, no está
correlacionada significativamente con el tamaño de la hembra Este resultado sugiere que la correlación entre
tamaño y frecuencia de sintonización auditiva no puede usarse para explicar el fenómeno de los apareamientos
ordenadospor tamaño que se han apuntado en algunos anuros (p.e. MÁRQUEZ y TEJEUO 1990) y en al menos una
población alemana de A obstetricans (5. 5311, com. pers.). Podría argumentarse que la baja repetibilidad
encontrada en la elección de las hembras sugiere que las preferencias no son específicas para cada hembra. Sin
embargo, pensamos que este resultado puede ser parcialmente explicado por la posición relativa y el orden de
emisión de los altavoces que fueron variados aleatoriamente en todas las repeticiones de cada experimento. Si las
hembras, en medios acústicos complejos tuviesen una menor precisión para localizar la fuente del sonido, un
ligero error de localización del estímulo elegido supondría que se le asignase otro estímulo muy diferente,
disminuyendo drásticamente la repetibilidad de su elección.
Combinando los resultados de ambos experimentos, podemos concluir que la selección hacia bajas
frecuencias no es direccional-abierta (open ended) en ambas especies, y que los óptimos de frecuencias
preferidas están dentro del rango de las frecuencias disponibles en cada población. Además, el hecho de que las
hembras seleccionen preferentemente frecuencias por debajo de la media en el primer experimento y
frecuencias por encima de la media en el experimento de “superestímulos” sugiere que sus funciones de
preferenciano se ajustan al modelo psicoflsico, ni al modelo unimcxlal relativo discutidos en LANDE (1981), ni a
ningún otro modelo de preferencia direccional-abierta (open enekd). Por el contrario parece que la función de
preferencia responde al modelo unimodal absoluto ([ANDE 1981) que ha sido adoptado en numerosas ocasiones
para explicar las preferencias de las hembras en anuros y en otros animales (GERHARDT 1991, 1994b; RYAN y
KEDDY-HECrOR 1992; RYAN et al. 1992). De acuerdo con otros autores (ver revisión en RYAN y KEDDY-HECTOR
1992),pensamos que la diferencia entre las preferencias de las hembras y la disponibilidad media de machos es
inapreciable o inexistente, y de todos modos los valores prefrridos se limitan al rango de los machos disponibles
en la población. Este resultado es particularmente relevante si consideramos el hecho de que hay un considerable
solapamiento en las características de las llamadas de los machos de las dos especies que pueden encontrarse en
estricta simpatría (MÁRQUEZyBoSCH 1997).
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El sistema de apareamiento deAlytes cumple perfectamenteel segundo criterio de SE~cYy ANDERSSON
(1986) sobre la elección de pareja basada en sonidos: “el éxito de apareamiento del macho está correlacionado en
la naturaleza con algún carácter”. El tamaño del macho en este caso, reflejado por la frecuencia dominante de la
llamada, se correlaciona con el éxito reproductor (MÁRQUEZ 1993). Por otro lado, el criterio 1 “las hembras
deberían presentar una preferencia para ese carácter”, puede considerarse demostrado por los experimentos de
fonotaxis de dos altavoces (MÁRQUEZ 1995a, 1995b) aunque se confinna sólo parcialmente en ambientes
acústicos complejos. Así, para explicar la ventaja reproductora de los machos de mayor tamaño hay que recurrir a
otros láctores además de la elección de pareja mediante las preferencia de las hembras. Entre estos factores
estaría el hecho de que los machos responden de forma diferente a las llamadas de competidores de tamaños
diferentes (ver capítulo 5).
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ASILMETRILA FLUCTUANTE DEL TILMPANO,
TAMAÑO CORPORAL
Y SELECCIÓN DE PAREJA EN
A. OBSTETRRCANS Y A. CISTERNASH
RESUMEN
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INTRODUCCIÓN
Se denomina asimetría fluctuante (AP) a las variaciones aleatorias existentes en rasgos de ambos
lados del cuerpo que normalmente presentan simetría bilateral. Esta forma de variación se atribuye a
perturbaciones durante el desarrollo (SornÉ 1982): ya que ambos lados de un rasgo con simetría bilateral
son producidos por el mismo genoma, se asume que el grado de asimetría en un individuo refleja su
habilidad para canalizar el desarrollo cuando se enfrenta con el estrés.
Recientemente la AP ha sido objeto de estudio para explicar los patrones no aleatorios en las
preferencias de selección de pareja (pe. M0LLER 1991,1992). Se admite, en general, que una tasa baja de AP
es un indicador de buena calidad genética y, por lo tanto las hembras deberían elegir machos con poca AP,
ya sea evaluando directamente la AP como señal (M0nEa 1992) o evaluando señales correlacionadas con la
AP (THORNHILI 1992).
Los machos de los anuros emiten vocalizaciones que son usadas por las hembras como señales
indicativas de la calidad de los machos, ya que en numerosas especies se ha constatado una fuerte relación
negativa entre el tamaño del macho y la frecuencia espectral de su llamada. Como hemos visto, en Alytes,
los machos mayores emiten señales más graves que los machos pequeños, y las hembras seleccionan
llamadas de baja frecuencia (MÁRQUEZ 1995a, 1995b). Las hembras deAlytes también cantan, lo que ha sido
explicado como un mecanismo más para facilitar la localización de los machos (ya que éstos cantan en tierra
y muchas veces en grietas o enterrados). MÁRQUEZ y VERRELI (1992) sugirieron que puede ser necesario un
estímulo acústico por parte de la hembra para hacer emerger al macho de su escondite y facilitar el
encuentro y posterior apareamientoque también tiene lugar en tierra.
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El sistema de comunicación de los anuros ha sido empleado para analizar la predicción de que las
hembras elegirían machos simétricos (RYAN et al. 1995),ya que según la hipótesis de “AP/buenos genes” la
simetría es un indicador de calidad genética.
Por otro lado en los anuros, los mecanismos de localización de las llamadas de los machos por
parte de las hembras, han sido estudiados desde varios puntos de vista (p. e. GERHARDT y RHEINLANDER
1982, EGGERMONT 1988), aunque hasta la fecha no se han estudiado las repercusiones de la AY de las
hembras en los procesosde localización y selección de los machos.
El timpano de los anuros constituye el primer nivel de recepción del sonido, y es una estructura
claramente bilateral (EGGERMONT 1988) sujeta a variaciones entre ambos lados del cuerpo. El modelo de
funcionamiento sugerido por EGGERMONT (1988) indica que el sistema de localización direccional de los
anuros se asemeja a un “sistema de gradiente de presión-presión’. En este sistema el efecto de una
asimetría en la membrana externa (correspondiente al tímpano) sería multiplicado por el sistema de
gradiente, con lo que el error de localización de una fuente de sonido sería mucho mayor.
¿‘/2> &fk~ a7Aú1t se’Arcten¿ ¿ktcn~uhar si 5a0eg3&n> ¿iz>/A&&dkv¿o 91¿e< ¿ma,menor taso> ¿o
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cl la-nana’ ¿el dz5&inoj saconw&a»tuv ca/y ¿t’¿Ú m9yoryta# ¿o¿fraaa> ab a*tlos>frocesos> ¿o
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Si los machos constituyen un factor limitante o la diferencia entre la calidad de los padres
potenciales es sustancial, las diferencias de eficacia de localización de las hembras pueden tener
implicaciones directas en sus procesos de selección, convirtiéndose por consiguiente en una ventaja de
unas hembras con respecto a otras de su especie en relación al número de apareamientos o a la calidad de
los mismos. Ello sería, pordefinición, un factor de selección sexual en las hembras.
Además, en este capítulo analizaremos las diferencias en el comportamiento de aproximación entre
las hembras de A obstetricans yA. cisternasil a los machos cantores, así como las diferencias en la
aproximación según la complejidad de los estímulos acústicos.
cap. 9 pág. 140
MATERIAL Y MÉTODOS
Se ha medido el diámetro de los tímpanos derecho e izquierdo, así como la longitud hocico-doaca
(SVL) de 30 hembras grávidas deA obstetricans de la población de la laguna Grande de Peñalara, y de 21
hembras grávidas de A cisternasil de Mérida.
Se tomó tres veces el diámetro horizontal y el diámetro vertical de los tímpanos de forma no
ordenada, con la ayuda de un calibre digital Mitutoyo CD-15 (precisión: 0.01 mm) o un calibre convencional
DEMM (precisión: 0.05 mm). Se obtuvieron una media horizontal y otra media vertical para cada lado, y el
valor de AP del tímpano resultó del valor absolutode la media total del lado derecho menos la media total
del lado izquierdo. Posteriormente esta variable fue transformada utilizando la transformación de Box-Cox:
x(x+1)m (siendo 1=0.002 y m=4).
Se realizaron dos experimentosde fonotaxis convencionales como los descritos en otros capítulos,
en los que se emplearon llamadas sintéticas generadaspor ordenador. Para A. obstetricans, se construyeron
llamadas de 100 ms de longitud (valor medio de la población), y de 1000 Hz para un supuesto macho de
tamaño grande y 1300 Hz para un supuesto macho de tamaño pequeño (frecuencia media de la población
+ 1.5 DE), ambos a una tasa de repetición de 49 llamadas/minuto. Para A. cisternasii se emplearon llamadas
de 170 ms y de 1364 y 1618 Hz, a 53.8 llamadas/minuto. Todos los valores empleados se encontraban
dentro de los rangos de las poblaciones estudiadas.
Cada hembra se colocó en el centro de un recinto cuadrado de 1.8 m de lado con paredes de tela
negra tras las cuales, y en lados opuestos se situaron uno o dos altavoces. Una luz tenue iluminaba el
recinto, y todos los movimientos de cada animal se registraban con una cámara de video convencional
situada en la vertical a 1.8 m de altura. Cada animal disponía de un tiempo máximo de 3 minutos para elegir
un altavoz, si tocaba cualquier otro punto de la pared la prueba se consideraba nula. En el primer
experimento de fonotaxis se utilizó sólo un altavoz que emitía el canto de un macho de tamaño grande
(llamada grave); en el segundo experimento, cada hembra debía elegir entre el canto de un macho de
pequeño tamaño y el canto de un macho grande, que eran emitidos alternativamente por dos altavoces
situados en lados opuestos. El volumen de los cantos fue ajustado con un sonómetro Realistic Sound
Pressure Meter a 70 dB en el centro del recinto.
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Las grabaciones de video de los recorridos de las hembras se trataron digitalmente y se analizaron
con la ayuda de la aplicación informática NIH Image 1.60 para Macintosh. Se obtuvieron así un total de 8
variables que resumían la trayectoria de las hembras hacia el altavoz. Estas variables se correlacionan
negativamente con la precisión en la localización del sonido (mayor valor menor precisión):
- tiempo de reacción: tiempo transcurrido (en segundos) desde que la hembra se situaba en el
centrodel recinto hasta que iniciaba el primer movimiento,
- tiempo empleado: tiempo transcurrido (en segundos) desde el primer movimiento hasta tocar un
altavoz,
- numero de saltos: número de saltos de la hembra hasta llegar al altavoz,
- numero de carreras: número de desplazamientos, sin saltar, hasta llegar al altavoz,
- longitud media de los saltos (en centímetros),
- longitud media de las carreras (en centímetros),
- distancia total recorrida (en centímetros) hasta alcanzar un altavoz,
- distancia final al altavoz: distancia (en centímetros) desde el centro del altavoz elegido hasta la
posición final de la hembra,y
- Grave o Agudo (G-A): estímulo elegido en el experimentode dos altavoces,
Con todas estas variables de ambos experimentos, se realizó un análisis de componentes
principales (ACP) con objeto de reducir el número de variables sin perder información. La variable G-A fue
linealizada asignando el valor 1 a la elección del altavoz grave y -1 a la del agudo (dada la conocida robustez
de los ACP a la violación del supuesto de colinealidad). Posteriormente se realizaron correlaciones parciales
entre los factores obtenidos en el ACP (con un eigenvalue mayor de 1), y la AP del tímpano y el SVL de las
hembras.
RESULTADOS
Los coeficientes de repetibilidad de todas las medidas del tímpano analizadas son muy altos, entre
0.78 y 0.9 (A obstetricans media: 0.815, A cisternasil media: 0.845).
Como sucedía en el capitulo 4 con machos y hembras, en este caso existe un alto índice de
correlación entre el tamaño del animal y el diámetro del tímpano en las hembras deA. obstetricans (n=30,
r=0.57, p=O.OOI) y deA cisternasii (n=21, r=O.78, p=O.OOOl).
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Los valores medios del tímpano suelen ser mayores en el lado derecho que en el izquierdo (fig. 9.1,
pág. 151) en ambas especies, lo que se traduce en una leveasimetría direccional hacia el lado derecho enA
obstetricans (n30, t1.672, pO.1O5), y una marcada asimetría direccional en A. cisternasil (n=21,
t=4.498, p=O.OOO2).
Los valores obtenidos de asimetría fluctuante del tímpano son extremadamente parecidos entre
ambas especies (A obstetñcans: n=30, media=0.143, DE=0.11, rango=O.002-0.458; A cisternasil: n=21,
media=0.143, DE=0.12, rango=0.017-0.533), aunque son ligeramente distintos si se apresan en relación al
tamaño del tímpano (A. obstetricans: 3.7%, A¡ytes cisternasii: 5.3%). No existe una correlación
estadísticamente significativa entre el SVL y la asimetría timpánica en ninguna de las dos especies.
Los valores obtenidos para las variables analizadas en las grabaciones de video aparecen en la tabla
9.1 (pág. 147). El recorrido más corto y el recorrido más largo efectuados por las hembras en ambos
experimentos, serepresentan en la fig. 9.2 (pág. 152).
Las diferencias obtenidas entre ambos experimentos para cada especie, y en el mismo experimento
entre ambas especies, aparecen en la tabla 9.2 (pág. 148). En A obstetricans sólo dos variables presentaron
diferencias significativas entre ambos experimentos: la distancia total recorrida y la distancia final al altavoz,
en ambos casos las distancias son mayores en el experimento de dos altavoces que en el de un altavoz. Sin
embargo, cuando analizamos las diferencias entre especies para el mismo experimento, aparecen mas
diferencias significativas. Así, cuando sólo se presenta un estímulo, las hembras de A cisternasd para
acercarse al altavoz emplean, en comparación con A. obstetricans, más tiempo en comenzar a moverse
realizan más saltos y menos carreras, y además éstas son más cortas. En el experimentode dos altavoces, las
hembras de A. cisternasii también esperan más tiempo antes de moverse, y más tiempo y un menor
número de carreras en llegar al estimulo.
Con el fin de reducir el número de las variables analizadas sin perder información se realizó un ACP
(tabla 9.3, pág. 149). Para A. cisternasii el ACP no se pudo realizar por falta de datos. El primer I~ctor
obtenido en el ACP está relacionado principalmente con el número de carreras en el experimento de un
altavoz, y la distancia final al altavoz en el experimento de dos altavoces. El segundo factor, se relaciona
fundamentalmente con el tiempo empleado en llegar al estímulo en el experimento de un altavoz, y el
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tiempo hasta el primer movimiento y el número de carreras en el experimento de dos altavoces. Ambos
factores de forma conjunta explican el 47.5% de la varianza de los datos originales.
En la tabla 9.4 (pág. 150) aparece un análisis de correlaciones parciales entre los factores obtenidos
y laAP del tímpano por un lado, y el SVL por otro. El primer factor aparece altamente correlacionado con la
asimetría en el tamaño del tímpano, mientras que el segundo factor presenta un alto grado de correlación
con el SVL de las hembras. Es decir, a medida que aumenta la asimetría timpánica de las hembras, aumenta
la distancia a la que éstas se quedan del altavoz elegido en el experimentode dos altavoces, y disminuye la
longitud de las carreras en el experimento de un altavoz.
Por otra parte, a medida que aumenta el tamaño de las hembras, disminuye el tiempo de reacción
en el primer experimento y el tiempo empleado en llegar al estímulo en el experimento de dos altavoces
además de aumentar la longitud de las carreras en el experimento de dos altavoces.
DI[SCUSI[ÓN
Los rangos de AP encontrados para el tamaño del timpano son similares (corrigiendo por el tamaño
del animal) al encontrado en Acris crep itans por RYAN et aL (1995). La direccionalidad encontrada en la
asimetría timpánica en A cisternasil es dificil de explicar, y tal vez sólo sea debida al menor número de
individuos analizados.
Por observación directa del comportamiento de las hembras durante los experimentos de
fonotaxis, en éste y en otros estudios similares, podemos relacionar los patrones de movimiento de la
hembra con el grado de motivación en la elección del estímulo (RHEINLAENDER y KIUMP 1988). Así por
ejemplo, el uso de desplazamientos largos sin saltar podría relacionarse con una localización más fina del
sonido, ya que las hembras en distancias cercanas al estimulo suelen desplazarse con carreras en lugar de
saltos. Además, las hembras que no terminaron la prueba (porque hicieron nulo al tocar las paredes del
recinto lejos del altavoz) solían desplazarse normalmente saltando.
Como cabría esperar, parece que la localización del sonido por parte de las hembras se hace más
complicada cuando existen varios estímulos, y en A obstetricans al menos, en el proceso de elección las
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hembras recorren más distancia hasta encontrar el altavoz y se quedan a mayor distancia de la fuente del
sonido. Sin embargo, parece que el tiempo empleado, así como los patrones de movimiento que utilizan las
hembras para acercarse al estimulo, no seven afectados por la complejidad del medio acústico.
Las importantes diferencias encontradas entre ambas especies en muchas de las variables
analizadas, como el menor número de carreras y el mayor número de saltos empleado por A. obstetricans
así como el menor tiempo empleado en acercarse a los altavoces, podrían estar relacionados por un lado
con la anatomía funcional de las especies, y por otro simplemente con las condiciones ambientales durante
los experimentos. La mayor longitud relativa de los miembros enA. obstetricans y su mayor gracilidad, así
como el tipo de hábitat de esta población (superficie rocosa con muchos obstáculos), explicaría la
tendencia de esta especie a desplazarse utilizando más saltos que carreras frente a A. cisternasil (mucho
menos grácil y que en el área de estudio ocupa zonas con superficies más o menos despejadas). Por otro
lado, aunque ambos experimentos se realizaron en el medio natural (o muy próximo a éste) en el mismo
período en que los individuos de las poblaciones se encontraban apareándose, las condiciones
climatológicas peculiares, podrían explicar las diferencias de motivación entre las hembras de ambas
especies que se reflejarían en el tiempo en completar su elección.
En A. obstetricans, la ventaja encontrada de las hembras más grandes para localizar más
rápidamente los altavoces (y supuestamente en la naturaleza para localizar más rápidamente a los machos, y
por tanto poder elegir así a los machos grandes) podría explicar en parte el fenómeno de los apareamientos
ordenados por tamaño encontrado en A¡ytes (MÁRQUEZ 1990).
Aunque existen multitud de trabajos en los que se analizan las repercusiones de la AP en la
selección de pareja, en todos ellos sólo se estudia la AP de los órganos de los machos que pueden estar
implicados en los procesos de selección por parte de las hembras. Hasta ahora, nunca se había estudiado
las repercusiones de la AP en los órganos de las hembras encargados directamente de recibir las señales de
los machos.
Por tanto en este caso, la selección natural constituiría un nexo con la selección sexual. Si
asumimos que la AP es una fuente de variación producida por perturbaciones durante el desarrollo, una
hembra cuyo desarrollo resultase en valores bajos de AP, dispondría de una ventaja sobre otras hembras en
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relación al número o calidad de apareamientos; esto es la AP actuaría como un factor de selección sexual en
las hembras.
A la luz de estos resultados, la AP del tímpano de los anuros podría ser un factor más que añadiese
ruido en la expresión de las preferencias de las hembras en la naturaleza. Las hembras con mayor asimetría
timpánica podrían tener más dificultad para localizar al macho preferido para el apareamiento en función
de su llamada, y por lo tanto otras hembras cercanas podrían acceder más fácilmente a los machos
preferidos. Además, si no se considera la asimetría timpánica, este factor distorsionante podría afectar a los
resultados de los experimentos de fonotaxis con altavoces empleados habitualmente en el estudio de las
preferencias de las hembras, aumentando en este tipo de experimentos la probabilidad de aceptar la
hipótesis nula (noexiste un criterio en la elección) cuando ésta es falsa (error tipo II).
Podemos concluir que, aunque sin duda existen otros factores (como el tamaño corporal analizado
aquí) implicados en los procesos de localización de los machos de los anuros (y por tanto en los procesos
de selección sexual), la AP del tímpano de las hembras juega un papel importante. Este factor podría
complicar aún más el estudio de los complejos procesos de localización en anuros (pe. RHEINIAENDER y
KLUMP 1988). Este trabajo constituye la primera aproximación al estudio de IaAP de los órganos receptores
del mensaje en los procesos de comunicación y de su efecto en el marco de los procesos de selección
sexual.
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Factor 1 Factor 2 Factor 3 Factor 4 Factor 5
Erpedniento Osólo
Tiempo de reacción 0.26 -041 054 0.01 0.14
Tiempo empleado -027 -054 -006 004 -0.64
N saltos -0.18 0.06 0.76 -024 0.39
N carreras 034 0.14 -0.48 0.14 -0.71
LongItud media saltos •0.03 -0.26 0.12 -013’ 0.84
Longitud media carreras 052 -0.05’ -0.01 0.23 -0.48
Distancia total 0.40 0.16 0W -0.52 -0.02
Distancia al altavoz 0.06 -0.44. 0.56 -0.22. -0.10
Expen’mento 0-A
Grave o Agudo -0.25 o.m -0.81 002 -0.08
Tiempo de reacción -0.13 -0.89 0.06 -0.08’ 0.27
Tiempo empleado 007 0.12 0.05 0.77: 048
N saltos -0.25 0.06 0.61 0.24 0.51
N carreras 020 0.28 -0.42 0.51 -0.57
Longitud media saltos 0.06 -0.27 018 -0.07. 0ff
Longitud media carreras -0.38 0.73 -0.10 022 -0.29
DIstancia total 0.06 0.23 -0.11 0.87 -002
DIstancia al altavoz -0.89 0.06 -ox» 0.05 O.(0
Eigenvalue 5.8< 23 1.9 1.6 1.2
% vadanza explicado 34.2 13.3~ 10.9 93 72
úa,td¿a’2á6=4¿ con~¿ano te, %Áw4zs’ ocrh//e&orb¿ai»r/ax’
cn’&¿o.vtZJ¿aoltWaj&WtflQfl&/tvfl’ AS. a$stc¿~i-nvw




Factor 1 -4.66 U.UIJ 0.46 0.6W
Factor 2 -0.10 0.922 2.37 0027
Factor 3 109 0289 -1.08 0.293
Factor 4 0.07 0.948 .0.46 (1648
Factor 5 0.76 0.457 -1.14 0267
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Los primeros estudios sobre el género Alytes se remontan a finales del siglo XIX y principios del XX con
los trabajos de DE LISIE (1873,1876), LATASTE (1877,1879), BoscÁ(1879), HÉRoN-ROYER (1886) y BOLJLENGER
(1912). Estos estudios se limitaban a describir la biología reproductora de Alytes y su sistema de apareamiento,
aunque en ocasiones se trataban de trabajos minuciosos que aportaron mucha inférmación. En estos trabajos las
vocalizaciones de los machos sólo eran comentadas de forma cualitativa
Posteriormente, hacia los años setenta, comienzan a realiz.arse los primeros estudios cuantitativos, y en
algunos de ellos se tratan las vocalizaciones (CAMBAr? y MARTIN 1959; MAGNIN 1959; REMY 1959; SOMNEIDER
1966; HEINZMANN 1970), aunque la falta de medios técnicos hizo que estas primeras aproximaciones fuesen muy
limitadas.
Pero fue en los años ochenta con los estudios de CRESPO y con la publicación del libro “Históría
biológica delferreret’, cuando el género Alytes se trató más en profundidad (CRESPo 1979, 1981a, 1981b, 1982a,
1982b, 1982c; CRESPOet al. 1984,1989), incluyendo la caracterización y el análisis detallado de las vocalizaciones.
También en estos años se realizaron otros trabajos sobre la filogenia, fenología, genética, morfología,
reproducxzión, etc. (ARNTZEN y SZYMURA 1984; HERRERO 1984; SANCHfZ 1984; VIEGAS y CI?ESPo 1985;
RODRfGUEZ-JIMÉNEZ 1984; READINGyCLARKE 1988).
Ya en la década de los noventa se realizaron estudios precisos sobre la reproducción y la filogenia de las
especies del género Alytes (RAXWORTHY 1990; MÁRQUEZ 1990, 1991, 1992; GARCÍA-PARÍS 1992; VERREL y
BROwN 1993; ARNTZEN y GARcÍA-PARÍs 1995), aunque sólo en los últimos años las vocalizaciones se han
estudiado de forma experimental (BUSH 1993,19%; MARQUEZ 1995a, 1995b; MÁRQUEZ y BoscH 1997).
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Sin embargo, hasta la realización de este trabajo, en el estudio de sistema de apareamiento de Alytes
nunca se había considerado el posible efecto de la competencia acústica entre machos, estudiándose sólo, y no
con la profundidad adecuada, los mecanismos de selección de pareja de las hembras.
VENTAJAS Y LIMITACIONES DE ALYTES
COMO MODELO PARA EL ESTUDIO DE
LA EVOLUCIÓN DEL COMPORTAMIENTO
REPRODUCTOR EN ANUROS
La idoneidad del estudio del comportamiento reproductor deMr dentro de los anuros, se basa en
cuatro cuestionesprincipales:
1. Se trata de especies primitivas que, salvo en algunos estudios realizados con Bombina , hasta el trabajo
de MÁRQUEZ (19%) nunca se había estudiado con profundidad el papel de las vocalizaciones en su
comportamiento reproductor.
2. Alytes presenta llamadas de apareamiento extremadamente simples definidas por un número muy
limitado de parámetros, lo que ~cilitasu manipulación. Esto permite la experimentación con un gran control de los
componentes de las llamadas, que lleva a obtener condusiones claras.
3. La dualidad de sus hábitos reproductores (prolongado us. explosivo) entre poblaciones, según su
localización en la Península Ibérica, proporciona un excelente laboratorio natural para estudiar hipótesis sobre
estrategias reproductoras.
4. Debido al esfuerzo de estudio de este género en los últimos años (READING y CIAEXE 1988; MÁRQUEZ
1990; ROSA et aL 1990; RAXWORTHY 1990; MÁRQUEZ y VERREII 1991; GARCÍA-PARÍS 1992; MÁRQUEZ 1992,
1993; BUSH 1993; VERREIL y BROwN 1993; ARN’IZEN y GARcÍA-PARÍS 1995; GARdA-PAJdS 1995; MARQUEZ 1995a,
1995b; BuSua aL 1996; MÁRQUEZ 1996; MARQUEZ y BoscH 1996,1997), su filogenia y ecología se conocen muy
bien, y probablemente se trate en la actualidad del género europeo en el que mejorse comprende el papel de las
vocalizaciones en su comportamiento reproductor.
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Como ya hemos señalado, aunque el sistema de apareamiento de varias especies de anuros se conoce en
la actualidad relativamente bien, su estudio en el caso deAlytes, puede aportar una visión de los mecanismos que
imperan en este proceso en especies primitivas. De esta forma, ¡unto an los amplios conocimientos adquiridos
en especies más evolucionadas de hilidos y leptodactilidos, podremos conocer mejor la evolución de la
comunicación en los anuros.
Por otro lado, el genero Alytes presenta peculiaridades que hacen complicado su estudio en las
poblaciones naturales. En primer lugar, al tratarse de especies que cantan y se aparean el tierra, los individuos se
pueden distribuir por extensiones mucho más amplias que en el caso de otros anuros que acuden a charras o
puntos de agua para reproducirse. Además, al encontrarse en tierray presentarun tamaño reducido, así como una
coloración criptica, la localización de los ejemplares (sobre todo de las hembras) puede resultar muy difid]. Esto es
especialmenteimportante en el caso de las hembras, ya que como hemos visto, es necesario conseguir un gran
número de ejemplares grávidos para utilizarlos en experimentos de fonotaxis. Además, en poblaciones con
reproducción explosiva, la extremada brevedad del período reproductor, hace que la captura de hembras con
huevos sea realmente complicada (en este escenario la mayor parte de las hembras de la población podrían
aparearse el primer día de la estación, coincidiendo con las primeras lluvias). Por otro lado, en poblaciones cm
reproducción prolongada, la larga duración del periodo reproductor (que puede abarcar casi todo el año, como en
el caso de A cisternasil en Madrid), así como la dispersión de los ejemplares por amplias zonas, hacen que la
caprura de un número relevante de ejemplares sea muy difícil. En el caso de A obstetricans además, sus hábitos
cavernícolas, y en el de A cisternasil sus hábitos excavadores, hacen que la captura de individuos cantando
enterrados o dentro de grietassea complicada.
Otra dificultad, como vimos en el capitulo 4, es el escaso dimorfismo sexual que presenta este género, lo
que en determinadas circunstancias puede suponer la no determinación del sexo de un individuo que nos
interese. Afortunadamente, como hemos visto, esto puede solucionarse con el uso de funciones discriminantes
comolas que aparecen en el capítulo 4.
Otro problema añadido en los trabajos de campo, es la dificultad del seguimiento de un individuo
concreto a lo largo de todo el período reproductor. La flilta de un método eficaz de marcaje, que no sea tnumático
(como la amputación de falanges), que semantenga durante muchos días, y que permita el marcaje de cientos de
individuos (debido al tamaño extremo de algunas poblaciones y a el bajo índice de recaptura), hace que el
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seguimiento de los individuos en el campo, desde que comienzan a cantar hasta que liberan la puesta en el agua,
sea poco menos que imposible.
CONCLUSIONES GENERALES
Considerando todos los resultados obtenidos en los diferentes capítulos, podemos responder al objetivo
planteado de determinar la existencia de la competenciaacústica entre machos de la siguiente forma:
1. en efecto existen fenómenos de competencia acústica entre machos e interacciones acústicas macho-
macho en ambas especies de A/ges estudiadas. La competencia acústica entre machos se expresa como un
incremento en el esfuerzo de emisión de llamadas, permaneciendo inalteradasel resto de las características de la
llamada . Las interacciones acústicas entre machos se manifiestan en un ajuste temporal de las llamadas,
2. dichos fenómenos de competencia e interacciones acústicas entre machos afectan a las preferencias
de las hembras, por lo que las conclusiones obtenidas sobre el sistemade apareamiento de A/ges basadas sólo en
el estudio de selección de pareja deben de ser tomadas con precaución. Además, estos mecanismos pueden
servir para explicar fenómenos como el apareamiento ordenado por tamaños.
Como resultadode este trabajo sepueden obtenerotras conclusiones importantes:
3. el fenómeno de competencia acústica entre machos parece más intenso en A czsternasu, donde
además, la elección de pareja de la hembra podría tenerun papel menos importante al no poder apresarse,
4. algunas características de las llamadas (como reladón temperatura-duración) pueden usarse como
eficaces marcadores del estatus taxonómico de las poblaciones,
5. el problema del escaso dimorfismo sexual en A/ges puede ser solventado mediante el uso de técnicas
matemáticas que permiten reconocer a ambos sexos en cualquier circunstancia,
6. las preferencias de las hembras por llamadas de baja frecuencia, se encuentran dentro del rango de las
llamadas disponibles en la naturaleza, además dichas preferencias se mantienen en medios acústicos complejos
por lo menos enA obstetricans,
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7. pueden existirotros factores, además de la competencia acústica y las interacciones, que jueguen un
papel importante en los procesos de selección de las hembras, como la asimetría fluctuante de sus órganos
auditivos.
FUTURAS LINEAS DE INVESTIGACIÓN
SOBRE EL SISTEMA DE APAREAMIENTO
DE ALYTES
A lo largo de todo este repaso del conocimiento del sistema de apareamiento de A/ges, hemos podido
comprobar que aún quedan muchas cuestiones por resolver. Los puntos concretos que pensamos que deberían
desarrollarse en el futuro, y en los que estamos trabajando en la actualidad son:
1. Profundizar en el estudio del comportamiento de machos y hembras frente a las vocalizaciones,
mediante el uso de playback interactivos. El uso de este tipo de experimentos, que hemos iniciado aquí, permite
plantear cuestiones sobre respuestas relativas de los individuos frente a parámetros concretos de las
vocalizaciones. Por ejemplo, sería de gran utilidad la realización de experimentos de playback con estímulos de
frecuencias relativas al sujeto analizado. Esto implica el análisis en tiempo real, de las llamadas del individuo
analizado, así como la construcción a medida de los estímulos y su emisión. También, serían importantes para
entender mejor el comportamiento de las hembras en los instantes finales del proceso de selección de los
machos, la realización de experimentos de pla~ack interactivos que incluyeran las vocalizaciones de las hembras.
2. Estudio a largo plazo de individuos concretos, desde el inicio del periodo de canto, hasta incluso el final
del período reproductor de su descendencia. Esto es, el estudio de la eficacia biológica o fitness de un individuo
que abarraría varios años de seguimiento. En este sentido, sería de gran interés realizar estudios sobre la
heredabiidad de los caracteres de las llamadas que no se conoce en la acualidad. Este tipo de estudios a largo
plazo, debería incluir el análisis de variables de los machos como: el gasto energético de las llamadas, el esfuerzo
de llamada a lo largo de toda la estación reproductora, el número y características de los apareamientos
conseguidos, el tamaño y éxito de eclosión de la puesta, la viabilidad y supervivencia de las larvas, y a mucho más
largo plazo, el éxito reproductor de la descendencia.
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Este tipo de estudios a largo plazo, como es lógico, sólo podría llevarse a cabo con un reducido número de
ejemplares conocidos, y en condiciones de pseudocautividad en un recinto controlado de fácil acceso.
3. Otro gran tipo de estudios de enorme utilidad, que nos proponemos realizar en los próximos años, son
los estudios neurofisilógicos. Este tipo de estudios induirian la realización de curvas de sintonizacion audrnva en
función de la frecuencia, que comoya hemos visto, constituyen la otra gran posibilidad de analizar el efecto de las
llamadas en el comportamiento de los individuos. Otro puntos de estudio, como la relación tamaño corporal-
frecuencia de sintonización, ola posible divergencia en la sintonización de los dos sexos, servirían pan responder
preguntas que han quedado aquí comomeras especulaciones.
El estudio de las respuestas neuronales frente a la temporalidad de las llamadas, y al solapamiento de
éstas, constituye un campo nuevo en la investigación neuroetológica que podría resultar de gran interés.
La integración de los conocimientos del comportamiento de los individuos frente a las vocalizaciones,
junto con el conocimiento de los mecanismos neuronales, aportarían una visión de conjunto necesaria para
entender de forma más profhnda los mecanismos involucrados en la comunicacion.
4. Por último, puede ser importante considerar otros factores que patrian estar involucrados en los
procesos de competencia entre machos o selección de pareja de las hembras, y que no han sido investigados. Tal
es el caso del fenómeno de la asimetría fluctuante de los órganos implicados en el proceso de recepción (o
emisión) del mensaje, que hemos tratado en parteen el capitulo 9.
Otros procesos, comoel poder de propagación acústica de las señales en función de las características del
macho, del hábitat, o más interesante aún, de la posición espacial de los machos en el medio, deberían ser
analizados en profundidad pese a las dificultades técnicas que plantean.
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ANEXO JI
INTERFACE GRÁFI[CO Y LIISTADO DE





set Ilnesze fo 1
it lnputLevel(poct) <O then




repeat unfil fhe mouse is down
choose select tool
drog from 18.78 fo 20).1 77
domenu Cleor Picture”
choose líne tool
puf 1 77-lnputLevelo info oíd
puf l9Intol
repeof until >20) orme mouse is down
puf 1 77-lnputLevel(port) info new




drag (mm ¡-toid fo Lnew
put new Into oíd








puf second 11am of fha cllckLoc into vLoc
subtract (fha top of ma) from vtoc
add me sorolí of cord fleid íD 44to vtoc
put(vuocdiv 12)+ 1 infosndNo—l2bfha
faxtHalght of this fid





puf cd fid 9hesound” into soundNoma
if soundname 5 empt’ fhen exif mouseUp
FpIoy soundName
it he resutl = 101 fien AnsErr ‘Incapaza de localizar
Ti - ,..






if Iba resulf = 102 fhen AnsErr “Lista llena”
it fha result = 103 Iban ArcsErr Tupo da sonklo
desconocido”





puf the hilite of me Into ShowStots
II Showstafs fhen
—set Iba red of cd lid “Soundtist”fo 271.62296.171
Gatlnfo
elsa






puf 1 Info SampleNo
It lnpufLevel(port) <0 Iban




pufcd lid “Iraq’ into Iraq
lcd lid “thresh” < Citen pufO oto cd fíd ‘thresh’
It cd fid ‘¶hresh”> 10) Iban puf 10) loto cd lid
“thresh”
puf cd lid ‘Ibresh’ nfo thresh
repeat untO fha mouse Is down
set cursor fo busy
puf lnputtevel(port> Into Laval
lf laval > thresh then
puf refurn & Iba long time &‘ - “& Laval attar—
last lina of cd lid tape”











set numbarformat fo O
gíobd podespera
Fplay Sfop
set the hilite of cd btn “0ff fo false
set hilite of me fo true
puf cd lid ‘fhaSound” loto soundName
puf value (cd lId ‘tefardo’)into espera
It soundname is empty ten exif mouseUp
lcd lid “loo” >99 than puf 99 Into cd lid “loo’
lcd lid “foo” <0 then puf Cinto cd lid “loo”
if lnputuevel(porf) < Citan
answer “No hay respuesta del MacRecorder.” with
“OK”
sef fha huifa of meto false
set fha hUifa of cd btn “0ff’ to trua
axlt mousaUp
end it
repeaf until the mouseClick
set cursor fo busy
puf lopufLevel (port) into vol
if vol> cd lid “foo’then
Fplay SoundName
waif value(espera)




set fha huifa of me fo false









puf cd lid “theSound’ loto soundName
if soundName is empfy then exif mouseUp
lf fha optionKey is down then
DoErose soundName
elsa
puf “¿ Borrar el sonido: -‘ & soundName &“ ?“ into
fheMessage
Answer fhaMessaga wiIb “Cancelar’ or “OK”


















answar “¿ Está seguro de querer salir?” with “No” or






set fha hilite of bg btn “Prínter Porto false
puf ‘1” Into port




set the hiute of bg bit “Modam Por fo false
puf “2” into porf




LIS TABO EN EN LENGUAJE ZJBASI[C DE LA
APLICACIÓN SOLAP
00001 CLS









00011 PRINT “El fichero de enlizada debe ser un archivo de fexfo de dos columnas con una comú’
00012 PRINT “entre los datos. La primera columna debe contener los oc del animal llamado A”
00013 PPINT ‘y la segunda los del 8. El animal A es siempre el A aunque en ocoslones la”
00014 PRINT “secuencio sea RA. cuando en una interaccion un animal no respondo se colocara un”
00015 PPiNT ‘O en el lugar de su oc, p.e.:locAO o 0,locB (el primer oc no puede ser 0.0).”
00016 PPiNT “Solap calculo primero el índice de solapomiento real de los lomados de los?’
00017 PRiN? ~indMduos.Despues poro cada animal genero una serle de llamadas tomando al”
00018 PRiNT ‘azar todos y cada uno de sus intedoc (sin repeticion), y posterIormente”
00019 PRiNT “calculo el índice de solapamiento medio que se obtendría si estas dos series”
~20 PRINT ‘correspondieran a dos animales que cantasen Juntos (es dedir el 15. esperado”
00021 PPINT “por azor). La situocion de la primera llamada de la serle es un valor al azar’
00022 PPiNT “del primer interloc de codo animal.”
00023 PRiNT “El indice de solapamiento de una llamada es la relación entre el tiempo en que”
00024 PPiNT “solapo esa llamada con la del vecino y su duración. Por tanto cuando una”
00025 PRiNT “llamada no solapo con otro su lis, es 0.”
00026 PRINT “El índice de llamadas atractivas es lo proparcion de llamados de los dos











00038 INPuT “Nombre del archivo de dotos:’;Entrado$
00039 INPUT “Duracion media de A:”;DurA#
00340 INPUT “Duracion media de 8:”;DurB#
00041 iNPIJT “Numero de simulaciones:’~Simu%








00000 DiM OrdenlA%(1200),Orden2A%(1 200)
00000 DiM Ordení B%(1 200).Orden2B%(1 200)




















0007 í’”~ calculo de los solapamientos en lo secuencio reo
00072
10273 PfliNT CALCULO REAL DE SOLAPAMIENTO
00074 PPiNT #2,”REAL”





t0280 IF LocB4(F%)=0 TREN Tipa$=”Ni”:ConA%=ConA%-i-l :Dif#=999999:SA#=0:SBII=99:GOTO “Resuil”





00086 IF Dif#=0 TREN GOSUB “casoAB”
00087 IF Dltb.0 TREN GOSUR ‘casoAB”
00088 IF Dit#c0 TREN GOSUR “casoBA”
00089
02090 ‘ResuIt’




00095 PRiNT:PRiNT “indice de llamadas atractivas (A+B):’ÁJSING “##.##r’:(canA%+conB%-Ns%)/(conA%+conB%)
00096 PRINT “indice de interacciones con soiapamlanto:’,(Ns%/2);”/’:(ConA%-1);LiSiNG “#.fl##t(Ns%12)/(conA%-1)
00097 PRINT “índice medio de solapamiento de A:”.IJSiNc “##.###“:isA#IConA%
00098 PRiNT “indice medio de solapamianfa de B:’.IJSiNG “#4.#tr:isB#IConB%
00099
00100 P1~iNT #2,’indice de llamados atractivas (A+B):~:USiNG “#####‘:(ConA%+ConB%-Ns%)/(ConA%+conB%)
00101 PRiNT #2.”indlce da interacciones con solapcmlenfo:”;USiNG ‘##.####“;(Ns%/2)/(ConA%-1)
00102 PRiNT #Z”indice medio de solapamiento de A:”:uSINC “##.###“;isA#/ConA%




00107 PRINT:PRiNT”Prasione una tecla paro continuar.”
00108 “Pausao’




00113 ‘ calculo de solapamietos al azor
00114
00115 ‘se calculan los interloc (no los intercolis)
00116 FOR F=1 TO NI%:iiocA#(F)=-1:liocB#(F)=-1:NEXIF
00117
00118 Contl%=1 :Cont2%=2:M=1 :B%=1
00119 “NoceroA”
00120 iF LocA#(ContQ%)=0 TREN Cont2%=Cont2%+1 :A%=A%+1 COTO “NoceroA”
02121 liocA#(B%)=LocA#(Conl2%)-LocA#(Contl %)
00122 Contl%=conl2%:Cont2%=conI2%+1





00128 ir LocB4t(Cont2%)=0 TREN Cont2%=Cont2%,1 :C%=C%+1 COTO “NoceroB”
00129 ilocB*(D%)=LocB#(Cont2%)-LocB#(Contl%)
00130 contl%=cont2%:Cont2%=Cont2%+1











00142 FOl? Veces=1 TO Simu%
00143
00144 cLs:PRiNT:PRiNT CALCULO DE SOLAPAMIENTOS AL AZAR. SiMIJLACiON
00145 PRiNT Veces, :PRiNT
00146





00152 FOl? F=1 TO B%:T%=RND(lOOXiYOrdenl A%®=T%:IlocazarA#U%)=liocA#(F):NEXT




00157 lE N%>B%TREN SOTO “FInA”
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00158 M%=Ordenl A%<N%)
00159 IF M%=1OCCCW TREN N%=N%+1 COTO “BucleA”
00160 FOl? F=1 TOB%
00161 lFOrden1A%(F>cM~THEN M%=OrdeníA%®:Norden%=F
00162 NEXTF
00163 IF Norden%c>0TREN Orden2A%(cont%)=M%:OrdenlA%(Norden%)= 1 02~0:Cont¶=cont%+1 COTO “BucleA”











00175 IF M%=ltXCmO TI-lEN N%=N%+1 COTO “BucieB”
00176 FOl? F=1 TOD%
00177 IF Ordení B%®<M% TREN M%=Ordení B%®:Norden%=F
00178 NFXTF
00179 iF Norden%oO TI-lEN Orden2B%(Cont%)=M%:Ordení B%(Norden%)=1 C~~:conI%=Cont%+1 COTO ‘BucleS”
00180 Orden2B%<Cont%)=M%:Orden1B%(N%)=1~:N%=N%.1 :cont%=Cont%+1 COTO “BucieB”
00181 ‘FioS”
00182
00183 ‘se calculan los loo de la secuencio al azar
00184
00186 lE V$=”L” THEN PRINT ‘Secuencio al azar del animal A:”:PRiNT ‘ioc”.”intercail”
00186 lE v$=”L’THEN PRINT uSiNG “####U#.#”;AzaclocA4Kl),IJSiNG “#######.#“:iiocazarA#(Orden2A(1))
00187 FOl? F=2 TO B%+1 :AzariocA#(F)=AzarlocA#~-1)+iiocazarA#(Ordan2A~-1))
00188 lE V$=”L” TI*N PRIN? uSING “##fl####nAzariocA#(F),uSiNG “#U####.W’:iiocazarA#(Orden2A(F))
00189 NEXT
00190 iF VS=’L!’ Ti-lEN PPiNT:PRiNT “Secuencio al azar del animal BtPRiNT “Ioc”.’intercaii”
00191 iF V$=”L’ TREN PRINT USiNG “#######.r:A.zadoca#(1),uSINC ~#######.#‘;iiocazarB#(Orden2B(1))
00192 FOl? F=2T0 D%+1:AzariocB#(F)=AzarlocB#(F-1)+iiocazarB#(Orden2Bff-1))










00203 C~=0:F%=1 :N%=1 :Ns%=0
00204 “Toma un A’
00205 A#=AzailocA#(F%)




00210 lE Oif#=0 TREN COSUR “casoAB’
00211 lE Dif~>0 TI-lEN COSUR “casoAR”
00212 iF Dlf#<0 TI-lEN COS~B “casaBA”
00213 IF SA#oO AND V$=”L” TREN Pl?INT TIpaS;” A”;F%;’soiapa con”:” B”;N%.uSiNC ‘##.###“;SA4LuSiNG “##.#W:SB#:GOTO
“Siguiente vuelta”
00214 N%=N%-i-1
00215 lE N%<=D%-~1 TI-lEN GOTOToma un B”
00216 “Siguiente vuelta”
00217 N~1:F%=F%+1
00218 IF F%,z=B%-*1 TI-lEN COTO “Toma un A”
00219
00220 lE V$=”L” IHEN PRINT:PRINT “indice de llamadas atractivas (A+B):”USiNC “##.###“;(B%+D%-Ns%+2)/(B%.D%+2)
00221 iFV$=”L”TI-IEN PRiNT “indice de interacciones con solapamianfo:”,(Ns%/2);”f’;Ni%~”’=”:uSiNG “#.####“:(Ns%/2)/NI%
00222 IF V$=”L” TREN PRINT “indice medio de solapamiento de A:”,IJSiNC “##.###“;isA#l(B%’-1)
00223 iF V$=”L’ TREN PRiNT “índice medio de solapamiento de B:”,USiNG “##.###“;lsB#I(D%+1)
00224 PRiNT #2,”lndice de llamados atractivas (A+B):”:USiNG “##,###“:(B%+D%-Ns%+2)/(8%+D%+2)
00226 Pl?INT #2.”indice de interacciones con soiapamiento:~;uSiNC “##.###‘:(Ns%/2)/NI%
00226 PRiNT #Z”lndice medio de solapamiento de At:isA#/(8%+1)







00234 PRiN?:PRit4l”Presione una tecla para continuar.’
00235 “Pausa2”





00241 PRiNT SUMARIO DE LAS SiMLIIACiONE “:PRiNT
00242 PI?iNT “Media del indIce de llamados atracilvas (A+B):’.iJSINC “###W;lmiia#/Simu%
00243 PRINT ‘Media del indice de interacciones con solapamiento:”:IJSiNC “#U.#####”;imis#/Simu%
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00244 PRINT “Media del ls. de A:”;uSiNG “##.##W’;lmsA#/Simu%










00255 IF Dif#<(AzarlocA#(F%+1>AzorlocA#(F%))/2 TREN GOS~B “lnteraccionAB”











00267 iF Dif&(AzariocA#(F%)-AzarlocA#~%-1))/2 TREN COSUB “lnteraccionBA”










00278 IF UI~=F% TREN RETURN






00285 IP u¡%=N% TREN RETURN
00286 IP V$=”U’ TREN PRiNT “B”;N%;’lnteracclona con A”;F%
00287 IJi%=F%
00288 Ni%=Ni%+1
00289 PETUPN
Anexos pág. 174
